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Znr Einfiihrnng. 
Seit langerer Zeit fehlt es im deutschen Schrifttum an einem "Lehrbuch 

der Pflanzenphysiologie " , das den Stoff in eingehender Weise behandelt. 
Die ausgezeichneten Werke von SAOHS, PFEFFER, JOST und BENEOKE 
liegen weit zuruck und auch fur das Buch von KOSTYTSOHEW und KOSTYT­
SOHEW-WENT ist Ersatz ein dringendes Bedurfnis. So haben wir uns 
zusammengetan, urn jeder aus seiner Arbeit heraus ein Teilgebiet zu be­
handeln, da der ganze Stoff heute langst die Schaffenskraft eines Einzelnen 
ubersteigt. 

Das Lehrbuch solI zunachst aus 3 Teilen bestehen. Der erste Band 
umfaBt die Physiologie des Stoffwechsels, den K. MOTHES behandelt. Er 
wird am Ende des Jahres erscheinen. Der zweite Band, der hier fertig 
vorliegt, enthalt die Physiologie des Wachstums und der Bewegungen 
aus E. BUNNINGs Feder. Der dritte Band ist der Physiologie der Ent­
wicklung gewidmet und wird am Ende des nachsten Jahres von FR. v. 
WETTSTEIN erscheinen. Als Erganzung, gewissermaBen als allgemeine 
biologische Grundlage aller hier dargestellten Vorgange, solI spater eine 
Darstellung der Vererbungsforschung folgen, die aber dann die botanischen 
und zoologischen Erkenntnisse umfassen wird. 

Das pflanzenphysiologische Forschen ist in voller Entwicklung. So 
kann das Buch nur ein Bild vermitteln, wie wir derzeit die Vorgange 
sehen, wo jetzt die forschende Front verlauft, gut bearbeitete Felder 
hinter uns liegen und wo Neuland sichtbar wird. Es ist die Aufgabe jedes 
Lehrbuches, Rechenschaft zu geben, wo wir in unserer Forschung stehen 
und welche Vorstellungen wir uns derzeit bilden konnen. Es ist das Schick­
sal jedes Lehrbuches, durch die kommende Forschung uberholt zu werden. 
Moge der junge Nachwuchs, den wir auch in der Botanik so dringend 
notig brauchen, aus unserer Darstellung diesen Stand der Erkenntnis 
gewinnen und mogen durch seine Forscherarbeit unsere Bucher moglichst 
bald veraltet sein. 

Fruhjahr 1939. 
E. BUNNING, K. MOTHES, F. V. WETTSTEIN. 



Vorwort. 

In dem Bilde von den Arbeitsprinzipien des Organismus, zu dem der 
Biologe die ihm wesentlich erscheinenden Ergebnisse der experimentellen 
Forschung zusammenfugt, kommt mehr noch als beim Bericht uber 
Einzelfragen die personliche Einstellung zum Ausdruck. War die Dar­
stellung eines solchen Bildes auch meine Hauptabsicht, so muBte doch 
in einem Lehrbuch fernerhin auf viele pflanzenphysiologische V organge 
eingegangen werden, die noch zu wenig analysiert worden sind, um einen 
Beitrag zur Klarung allgemeiner Fragen liefern zu konnen, die aber dem 
Leser einen Einblick in die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen und den 
Umfang der experimentellen Kleinarbeit geben. 

So wie bei der Abfassung des Textes muBte auch bei der Auswahl 
der Literaturhinweise auf die Verschiedenartigkeit der Interessen Ruck­
sicht genommen werden. Ich habe in den jedem Abschnitt angefugten 
Literaturhinweisen auBer zusammenfassenden Darstellungen auch zahl­
reiche fUr das Auffinden der weiteren Literatur wichtige Einzelarbeiten 
genannt. 

Ich sehe keinen Nachteil darin, wenn nicht nur dem Forscher, sondern 
auch dem Studenten neben den Tatsachen die Meinung des Verfassers 
vorgelegt wird. So wird der Student fruhzeitig erkennen, daB die Wissen­
schaft nicht eine Anhaufung von Tatsachen ist, die man nach Belieben 
entweder aus einer Vorlesung oder aus einem Buch erlernen konne. Wich­
tiger als die Vermittlung von Tatsachen ist das Uberzeugen von der Not­
wendigkeit, sich zur wirklichen Erarbeitung einer eigenen Auffassung tiber 
die Wege und Ergebnisse der biologischen Forschung nicht mit einer QueUe 
zu begnugen. 

Das Manuskript wurde im Juni 1938 abgeschlossen; von den spater 
erschienenen Arbeiten konnte ich infolge einer langeren Tropenreise nur 
wenige berucksichtigen. 

Sud-Sumatra, im Fruhjahr 1939. 
Der Verfasser. 
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Einleitung. 
Der Botanik "edelster Bernf" ist es, "der allgemeinen Physiologie 

der Organismen die einfachsten nnd sichersten Grnndziige vorznzeichnen 
und so einen wesentlichen Beitrag zum Ausbau des Fundaments dieser 
interessantesten und vielleicht auch wichtigsten Wissenschaft zu Hefem". 

SCHLEIDEN, M. J.: Grnndziige der wissenschaftlichen Botanik, 1849. 

"Potentiell schlnmmert ... in den verschiedensten Spezies des 
Genus Protoplast die Fiihigkeit zu aller besonderen Gestaltung. Mit 
der fortschreitenden Entwicklung und Arbeitsteilung treten dann 
einzelne Funktionen deutlicher hervor ... Das Studium solcher speziali­
sierter Prozesse ist deshalb von eminenter Bedeutung und ein sebr wich­
tiges Werkzeug fiir das Eindringen in das Getriebe des Protoplasten." 

PFEFFER, W.: Pf!anzenphysiologie, 2. Anf!. 1897. 

Mit diesen Worten SCHLEIDENs, des erfolgreichen Verfechters induk­
tiver Forschung in der Botanik, und PFEFFERs, des nicht minder erfolg­
reichen Meisters in der Handhabung dieser Methode, sei die Absicht 
meiner Arbeit gekennzeichnet. So solI denn das Schwergewicht dieses 
Buches nicht in der Zusammenstellung von Tatsachen liegen, sondern in 
dem Versuch zur Verarbeitung der Tatsachen, urn zu zeigen, welcher An­
teil dem Studium pflanzlicher Wachstums- und Bewegungsvorgange an 
der Lasung der Grundprobleme jeder physiologischen Forschung zukommt. 

Aus der Orientierung an diesem Ziel ergibt sich zwangslaufig die Art 
der Darstellung; die Gliederung des Stoffes kann geradezu ein MaBstab 
dafiir sein, wie weit die Physiologie auf dem Wege zur Erreichung ihrer 
Hauptziele schon vorgedrungen, oder doch nach der Ansicht des Ver­
fassers vorgedrungen ist. Mit der zunehmenden Herausarbeitung all­
gemeiner Gesichtspunkte tritt die urspriingliche Mannigfaltigkeit der 
Erscheinungen immer mehr zuriick; die allgemeinen, sich schon der Ge­
samtphysiologie mehr oder weniger gut einordnenden Gesetze diirfen 
immer starker betont werden. So ergibt sich eine Gliederung des Stoffes, 
die man chen Leser, der die alteren Lehrbiicher der Pflanzenphysiologie 
kennt, zunachst befremden wird, die aber ebenso notwendig ist, wie der 
jedem Forscher gelaufige Verzicht auf eine gesonderte Darstellung etwa 
der Physiologie der Algen, Pilze und Bliitenpflanzen. 

Mit den Ursachen der Formbildung und "Formanderung beschaftigen 
sich nicht nur die Wachstul}ls- und Bewegungsphysiologie, sondern auch 
die Genetik und Entwicklungsphysiologie. Eine schade Trennung zwischen 
diesen Disziplinen kannen wir weder praktisch noch theoretisch vor­
nehmen. Wenn auch der Gegenstand genetischer Untersuchung die Uber­
tragung der Erbanlagen von den Elternpflanzen zu den N achkommen 
ist, so erkennt doch der Forscher die Erbanlagen urspriinglich nur aus 
deren EinfluB auf die organischen Prozesse, spezieU auf die Entwicklungs­
prozesse und wird schon so fast zwangslaufig dazu gefiihrt, sich nicht 
nur mit der Physiologie der Geniibertragung, Genentstehung und Gen­
anderung zu beschaftigen, sondern auch mit der Physiologie der Gen­
wirkung in der Ontogenese. 

Die Entwicklungsphysiologie seIber betrachtet ebenso wie die anderen 
Teilgebiete der Physiologie, also ebenso wie etwa die Wachstums- und 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 1 



2 Allgemeine Physiologie des Aktivitatswechsels und des Wachstums. 

Bewegungsphysiologie (aber auch die Stoffwechselphysiologie) die gene­
tische Konstitution als gegeben und fragt, wie sich aus dem Zusammen­
wirken dieser Konstitution mit ihrer Umgebung der tatsachliche. Ablauf 
der Vorgange innerhalb der Pflanze erklart. Dabei legt die Entwicklungs­
physiologie spezielles Gewicht auf die Analyse der Differenzierungs-Prozesse. 
Es ist sehr wohl berechtigt, die sich mit den mehr elementaren Prozessen 
der Formanderung befassende Wachstums- und Bewegungsphysiologie ge­
sondert darzustellen. Auch in der Praxis der Forschung seIber hat sich diese 
Trennung durchaus bewahrt, und zwar nicht zuletzt darum, well Wachs­
tumsanderungen der Pflanze hervorragend geeignet sind, uns einen Ein­
blick in die Physiologie der Einwirkung auBerer Faktoren zu vermitteln. 
So ist auch die enge Verkniipfung von Wachstums- und Bewegungsphysio­
logie durchaus berechtigt, obwohl nur einige der pflanzlichen Bewegungen 
auf Wachstumsbeeinflussungen durch Umweltfaktorenberuhen. 

Die Voranstellung eines Abschnittes iiber den Aktivitatswechsel 
erschien mir unentbehrlich, obwohl er auch eine Physiologie der Differen­
zierungsprozesse oder des Stoffwechsels einleiten konnte. 

Erster Teil. 

Allgenleine Physiologie des Aktivitatswechsels 
und des Wachstums. 
I. Ruhe und Aktivitat. 

1.,En6I'getische Grundfragen. 
Physiologische Aktiviti1t. Das lebende Geschehen zeichnet sich vor 

dem anorganischen durch die als Aktivitat bezeichnete Eigentiimlichkeit 
aus, also dadurch, daB die Art der Leistungen in den "Potenzen" des 
Organismus weitgehend festgelegt ist und die Wechselwirkung mit der 
Umwelt zwar unerlaBlich ist, urn den Organismus am Leben zu erhalten 
und seine Funktionen zu ermoglichen; aber das Ergebnis dieser Wechsel­
wirkung, eben die organischen Funktionen, keine so einfache qualitative 
und quantitative Abhangigkeit von der Art der Umwelteinfliisse zeigt, 
wie wir das im Anorganischen gewohnt sind. Ein Organismus kann z. B. 
je nach der Spezies oder auch schon je nach seinem inneren Zustand auf 
die Einwirkung von Licht ganz verschiedenartig reagieren; und er kann 
umgekehrt auf zwei verschiedenartige auBere Einfliisse mit den gleichen 
oder fast gleichen Reaktionen antworten. Wir pflegen daher, obwohl wir 
wissen, daB die Leistungen des Organismus erst durch die Wechselwirkung 
mit der Umgebung moglich werden, die Umweltfaktoren nur als not­
wendige Bedingungen der organischen Funktionen, oder auch als ihre 
Ausloser, d. h. als Ausloser der im Organismus liegenden Potenzen zu 
bezeichnen. Diese Potenzen erscheinen uns als das eigentlich aktive. 
qualitativ determinierende Element des organischen Geschehens. Und wir 
diirfen das Geschehen auch in dieser Weise charakterisieren, wenn wir das 
Eigentiimliche der organischen Leistungen anschaulich darstellen wollen. 
Jedoch diirfen wir uns dadurch nicht zu dem Irrtum verleiten lassen, diese 
Aktivitat stehe im naturgesetzlich prinzipiellen Gegensatz zum passiven, 
zwangslaufigen Geschehen in der iibrigen Natur. Die sog. physiologische 
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Aktivitat ist vielmehr lediglich eine, wenn auch recht auffallige, Sonder­
form physischer Zwangslaufig.lwit. Der Biologe darf unter der physiologi­
schen Aktivitat nicht eine Uberwindung der naturgesetzlichen Zwangs­
laufigkeit durch den Organismus verstehen. Der kausalen Zwangslaufigkeit 
ist der Organismus vielmehr so notwendig unterworfen, daB wir ihn ohne 
sie physiologisch gar nicht analysieren konnen. Das ganze Bestreben der 
Physiologie geht darauf aus, die physiologischen Prozesse aus der kausalen 
Wechselwirkung zwischen den Teilen des Organismus untereinander und 
mit der Umgebung zu erklaren. Zwar wird das auch gegenwartig noch 
oft mit der Behauptung abgelehnt, die physiologischen Leistungen seien 
mehr als das Resultat des Zusammenwirkens der physischen Teile inner­
halb und auBerhalb des Organismus; wir konnten - so sagen die An­
hanger dieser skeptischen Auffassung - die organischen Leistungen 
(worunter hier nur die physischen, nicht auch die psychischen verstanden 
werden) nicht aus den Eigenschaften der zusammenwirkenden Teile 
begreifen, jene Leistungen seien noch mehr. Bei einer solchen Argumen­
tation wird aber das Wesen der naturwissenschaftlichen Forschung ver­
kannt; denn der Naturforscher ermittelt, indem er "induktiv" schlieBt, 
aus den einzelnen Beobaehtungen Gesetze, die er dann allerdings auf 
allgemeinere Gesetze zurtickfiihren oder - in anderer Sprache - aus 
den "Kraften", den "Eigenschaften" der mitwirkenden Naturfaktoren 
erklaren will. Die Krafte oder Eigenschaften ihrerseits aber erkennt der 
Forscher auf keinem anderen Wege als dem der Induktion, also eben 
daraus, wie, mit welchem Resultat, die Teile zusammenwirken. Man kann 
es geradezu als das Wesen der Naturforschung bezeichnen, die Elemente 
der Natur in immer neuen Kombinationen und Konstellationen zu unter­
suchen, um neuartige Effekte zu beobachten, Effekte, die sich aus den 
bis dahin bekannten Eigenschaften der Teile nicht erklaren lassen und 
die hierdurch und nur hierdurch Ansatzpunkte zur Ermittlung weiterer 
Eigenschaften oder Krafte der beteiligten Elemente liefern. Die Un­
erklarbarkeit der gefundenen Gesetze aus den Eigensehaften der Teile 
kann also nie ein Resultat der Forschung sein, da der Forscher geradezu 
umgekehrt nur Gesetze zu finden bestrebt ist, die sich aus den bisher 
bekannten Eigenschaften der Teile nicht erklaren lassen; denn nur sole he 
Gesetze ermoglichen es ihm, unter der Voraussetzung der Abwegigkeit 
jenes Skeptizismus, neue Schltisse tiber die Eigenschaften der Natur­
elemente zu ziehen. Die Bereehtigung dieser Voraussetzung aber, d. h. 
sehleehthin die Bereehtigung zur Naturforsehung zu erweisen, kann hier 
nieht unsere Aufgabe sein, sondern nur die einer j,Kritik der Vernunft". 

1. Hauptsatz. DaB' die sog. Aktivitat der Organismen keine Befreiung 
von der physischen Zwangslaufigkeit bedeutet, wird dureh den Hinweis 
auf die Giiltigkeit der ersten beiden Hauptsatze der Thermodynamik 
beim organisehen Geschehen zwar ni9.ht exakter aber ~~lCh leichter ver­
standlich gezeigt als durch abstrakte Uberlegungen. In Ubereinstimmung 
mit dem ersten Hauptsatz, dem Prinzip der Erhaltung der Energie, schafft 
der Organismus keine neue Energie; er kann nur, wie wir sowohl aus 
theoretischen Erwagungen als aueh durch die experimentelle Forschung 
wissen, die ihm zur Verftigung stehende Energie in andere Energieformen 
umwandeln. 

Daran zweifelt schon seit den Versuchen von RODEWALD an .Apfeln, 
von RUBNER an Hefe (2) und an Hunden (1), sowie von ATWATER und 
RONA am Menschen kein Physiologe mehr. Nur um die Gtiltigkeit dieses 
Prinzips mit einigen Zahlen zu veranschaulichen, sei hier ein neuerer 

1* 



4 Allgemeine Physiologie des Aktivitatswechsels und des Wachstums. 

Versuch von ALGERA wiedergegeben. Aspergillus niger wurde in einer 
Nahrlosung gezogen, die auBer den notwendigen Salzen 15 % Glukose 
enthielt. 6 Tage nach der Impfung ergab die Untersuchung: 

• 1000 cal 

Abb. 1. Bei der Entwick· 
lung eines Mycels von 
Aspergillus niger in einer 
Niihrl6sung liiBt sich aile 
der Niihrl6sung entzogene 
Energie entweder als in das 
Mycel eingegangene (durch 
ErmittJung der Verbren­
nungswiirme bestimmbare) 
oder als an die Umgebung 
abgegebene (ebenfalls im 
Kalorimeter meBbare) wie­
der nachweisen. Es bleibt 
nur eine kleine, innerhalb 
der Fehlergrenze der Me­
thodik Jiegende Differenz. 
Giiltigkeit des Prinzips der 

Energieerhaltnng. 
Nach Versuchen ALGERAS. 

Verbrennungswarme des Mycels (M) . .... " 5606 cal 
wahrend des Versuchs entwickelte Warme (W) " 3299 " 
Verbrennungswarme der restlichen Nahrli:isung (q) . lO750" 

--~~~~~~~~ 
Summe (8) 19655 cal 

Verbrennungswarme der ursprunglichen Nahrli:isung (Q) 19560 cal. 

Der Unterschied zwischen Q und S (95 cal bzw. 5 % 
des gesamten Energieumsatzes) liegt innerhalb der 
Fehlergrenzen. Die Abnahme der Verbrennungswarme 
der Nahrlosung (Q - q) stimmt also, dem 1. Hauptsatz 
entsprechend, praktisch mit M + W iiberein (Abb. 1). 

2. Hauptsatz. 1m Gegensatz zur allgemeinen An­
erkennung der unbedingten Anwendbarkeit des 
1. Hauptsatzes auf die Lebensprozesse wird auch heute 
noch gelegentlich behauptet, die Aktivitat des Organi­
schen bestehe in seinem Vermogen, sich dem Zwang 
des 2. Hauptsatzes zu entziehen, indem der Organismus 
Vorgange ermogliche, die von wahrscheinlichen, weni­
ger geordneten zu unwahrscheinlicheren, mehr geord­
neten Zustanden fiihren; wahrend ja der 2. Hauptsatz 
den zwangslaufigen Ubergang zur energetischen Un­
ordnung, die zwangslaufige Energieentwertung, die all­
mahliche Zerstorung aller arbeitsfahigen Energiepoten­
tiale behauptet, also, iiber den 1. Hauptsatz hinaus­
gehend, nicht mehr jeden unter Wahrung des Prinzips 
der Energieerhaltung denkbaren ProzeB zulaBt, son­
dern nur solche, die den Betrag nicht arbeitsfahiger 
Energie erhohen oder - in einer anderen Sprache -
das thermodynamische Potential verringern (STERN). 

In der Tat findet ja (scheinbar in schroffem Gegen-
satz zur Forderung des 2. Hauptsatzes) im Organismus 

eine fortgesetzte Schatfung physikalischer und chemischer U ngleichgewichte, 
also eine fortgesetzte Schaffung arbeitsfahiger Energiepotentiale statt. Wir 
beobachten die Bildung hoher Konzentrationsgefalle der verschiedensten 
Stoffe, die Schaffung elektrischer Spannungen, osmotischer Gefalle, 
chemischer Potentiale und anderer physikalisch-chemischer Ungleich­
gewichte. Jedoch wissen wir durch die physiologische Forschung, daB 
die Schaffung lind Erhaltung jener Ungleichgewichte nur durch Prozesse 
moglich wird, die ihrerseits in der Zerstorung arbeitsfahiger Energie­
potentiale, namlich in ihrer Transformation zu diffuser Warme bestehen. 
Ein wesentlicher Zug des Organischen liegt gerade darin, daB die Be­
dingungen zu Prozessen gegeben sind, die zwar seIber eine Energieentwertung 
darstellen, aber gleichzeitig andere Prozesse energetisch ermoglichen, die 
einen Gewinn arbeitsfahiger Energie bedeuten. 1m Organismus werden. 
mit anderen Worten, die die Ordnung bzw. das thermodynamische Poten­
tial erhohenden Prozesse nur durch andere moglich, die urn so mehr Un­
ordnung schaffen. Das ist mit dem 2. Hauptsatz durchaus vereinbar; 
dieser Satz fordert ja nur, daB der Gewinn an arbeitsfahiger Energie 
kleiner ist, als der gleichzeitige Verlust arbeitsfahiger Energie beianderen, 
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mit jenen irgendwie in Wechselwirkung stehenden Prozessen. Das heiBt, 
im gesamten genommen, unter Beriicksichtigung aller mit einem physio­
logischen ProzeB in Wechselwirkung stehenden Vorgange, muB das Ge­
schehen eine Energieentwertung darstellen. Und dieses dem 2. Haupt­
satz gerecht werdende Verhaltnis zwischen Verlust und Gewinn an 
arbeitsfahiger Energie ist tatsachlich iiberall im Organismus auffindbar. 

Wir wissen beispielsweise, daB die namentlich fiir den pflanzlichen 
Stoffwechsel charakteristischen Synthesen, die zu einer erheblichen Er­
hohung energetischer Potentiale, etwa in der Form der in Kohlehydraten 
gespeicherten chemischen Energie fiihren, nur auf Kosten arbeitsfahiger 
Energie in der Umgebung moglich werden; und zwar nimmt die arbeits­
fahige Energie der Umgebung, die im genannten Fall in der Energie des 
Sonnenlichts gegeben sein kan1t, mehr ab, als die Pflanze gleichzeitig an 
arbeitsfahiger Energie gewinnt. Der thermodynamische Nutzeffekt, also 
das Verhaltnis von Gewinn zu Verlust arbeitsfiihiger Energie bleibt dem­
nach kleiner als 1 (nach d~n experimentellen Unterlagen im genannten 
Beispiel kleiner als 0,6). Ahnliches gilt fiir die anderen synthetischen 
Prozesse im Organismus, etwa fUr die bekannte Chemosynthese der Bak­
terien, wobei der thermodynamische Nutzeffekt erheblich unter 1, durch­
weg unter 0,3 liegt. Wir wissen ferner, daB auch die Herstellung eines 
Konzentrationsgefalles im Organismus (sofern dieses Konzentrations­
gefalle wirklich ein energetisches Gefalle darstellt) nur durch eine ent­
sprechende Zunahme der "Unordnung" in der iibrigen Natur moglich 
wird, namlich durch die Entwertung chemischer Energie. Bei tierischen 
und pflanzlichen Driisentatigkeiten, sowie beispielsweise auch bei der 
Aufnahme von Stoffen in die Pflanzenzelle entgegen dem energetischen 
Gefalle, ist dieser Zusammenhang bekannt; und zwar ist in den daraufhin 
untersuchten Fallen der Gewinn an arbeitsfahiger Konzentrationsenergie 
(osmotischer Energie) wieder kleiner als der Verlust an arbeitsfahiger 
chemischer Energie durch Oxydation von Kohlehydraten. Der thermo­
dynamische Nutzeffekt betragt bei der Leistung von Konzentrations­
arbeit sogar oft nur etwa 1 % (so bei der Tatigkeit der Saugerniere). Der 
groBte Teil der vom Organismus verbrauchten Energiepotentiale tritt 
also nicht wieder in neuen arbeitsfahigen Potentialen in Erscheinung, 
sondern wird als nicht mehr verwertbare Warme abgegeben. 

Niemals ereignet sich der, bei alleiniger Beachtung des l. Hauptsatzes 
noch denkbare Fall, daB ohne Energieentwertung in der iibrigen Natur 
die entwertete, aber natiirlich nicht verminderte Energie ausgeglichener 
Konzentrationsunterschiede, vernichteter elektrischer Potentiale, statt­
gefundener chemischer Reaktionen erneut zu Konzentrationsgefallen, 
elektrischen oder chemischen Potentialen wird [OPPENHEIMER (2); BOR­
SOOK]. 

Physiologischer Potentialausgleich. Das ganze Geheimnis der physio­
logischen Leistungen muB demgemaB darin bestehen, daB der Organismus 
dem Ausgleich des Potentialgefalles, in das er sich gleichsam einschaltet, 
einen bestimmt gearteten Weg aufzwingt. Durch die besondere Konstellation 
imOrganismus wird bedingt, daB das Energiegefalle von den aufgenommenen 
bzw. - bei der autotrophen Pflanze - unter Verwertung chemischer 
oder strahlender Energie geschaffenen energiereichen organischen Stoffen 
bis zu den aus dem Lebensgetriebe abgesonderten Abfallstoffen und der 
abgegebenen Warme nicht den je nach der Temperatur langsameren oder 
schnelleren, immer aber relativ einfachen Ausgleich erleidet wie unter an­
organischen Bedingungen, sondern einerseits aus dem Hauptenergiegefalle 
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viele sekundare geschaffen werden, und andererseits die Geschwindigkeit 
des Ausgleichs dieser sekundaren Energiegefalle harmonisch aufeinander 
abgestimmt bleibt. 

Jede physiologische Leistung beruht auf dem geordneten Ausgleich 
der im Organismus geschaffenen Energiegefalle bzw. der Energiegefalle, 
in die sich der Organismus eingeschaltet hat; und so beruht das Studium 
der physiologischen Leistungen notwendig darin, einerseits festzustellen, 
welche energetischen Gefalle ausgenutzt werden und wie sie fur die be­
treffenden Leistungen ausgenutzt werden, andererseits aber den Umstand 
zu ermitteln, der jenen Ausgleich durch Verminderung des Reaktions­
widerstandes, also katalytisch verursacht hat. 

Das darf nun nicht so verstanden werden, also konne jede einzelne 
physiologische Funktion auf ein bestimmtes Potentialgefalle im Organis­
mus zuruckgefUhrt werden. 1m allgemeinen mussen wir infolge der 
zwischen allen Teilen bestehenden Wechselwirkung sowie auch wegen der 
Koppelung zwischen freiwilligen und erzwungenen Prozessen mit kompli­
zierten Beziehungen rechnen. Diese Kompliziertheit bringt es mit sich, 
daB die Verzogerung oder Beschleunigung eines der Teilprozesse (d. h. 
die Verlangsamung oder Beschleunigung des Ausgleichs eines der Teil­
potentiale) nicht nur einen direkten EinfluB auf einen bestimmten Pro­
zeB ausubt, sondern auch einen indirekten, indem jetzt andere Prozesse 
relativ starker oder schwacher in den Vordergrund treten. Bei dieser 
komplizierten Art der Entstehung eines physiologischen Vorgangs kann 
man ihn nicht mehr als den Ausgleich eines Potentials im physikalisch­
chemischen Sinne bezeichnen, man erweitert diese Bezeichnung, indem 
man von der Entfaltung einer Potenz spricht. 

So wie im Anorganischen bezeichnet man auch im Organischen die 
Beschleunigung eines Vorgangs durch Verringerung des Widerstandes 
gegen den Potentialausgleich als eine Katalyse oder aber man spricht, 
wenn es sich nicht urn eine einfache biochemische Reaktion, sondern urn 
jenen Komplex von Potentialen handelt, von einem Reiz, der die Potenz 
zur Entfaltung bringt. 

Aus diesen kurzen Betrachtungen ergibt sich der leitende Gesichts­
punkt unserer Darstellung. Die energetischen Potentiale und die auf einer 
besonderen Koordination der physikalisch-chemischen Komponenten be­
ruhenden physiologischen Potenzen betrachten wir als gegeben, unter­
suchen aber die Wachstums- und Bewegungsprozesse, zu denen sie fuhren, 
sowie die inneren und auBeren Reize, die die Prozesse aus jenen Potenzen 
entstehen lassen. 

2. Die zellphysiologischen Grundlagen 
wechselnder Aktionsbereitschaft. 

Allgemeines. 1m individuellen Leben des Organismus wechseln Zeiten 
der Aktivitat, oder doch der unmittelbaren Aktionsbereitschaft mit Zeiten 
mehr oder weniger tiefer Ruhe, fehlender Aktionsbereitschaft. Diese 
Ruheperioden bestehen nicht notwendig nur in dem Fehlen bzw. der Ver­
minderung von Arbeitsleistungen, also von Formanderungen und Stoff­
wechselprozessen, sondern vor allem darin, daB die Zellen auf auBere 
Einwirkungen, auf Reize aller Art nicht unmittelbar mit Arbeitsleistungen 
reagieren oder - wenn die R uhe weniger tief ist - trager reagieren als 
in Perioden hochster Aktionsbereitschaft. 
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Die Ruhe besteht deingemaB in der mangelnden Bereit8chaft zu Arbeits­
leistungen, d. h. zum Ausgleich der energetischen Potentiale, von denen 
wir im vorhergehenden Abschnitt sprachen; sie ist also mitdem Vor­
handensein hoher Reaktionswiderstande verkniipft. Wir diirfen auch, wenn 
wir wieder an die komplexe Natur der organischen Prozesse denken, vor­
sichtiger von einer fehlenden Bereitschaft zur Entfaltung der Potenzen 
sprechen. Die Ruhe kann, wie z. B. im Samen, vollstandig oder fast voll­
standig sein; viel haufiger erstreckt sie sich nur auf einige der Potenzen 
des Organism us , so in einer ausgewachsenen Zelle etwa nur auf die 
Teilungs- und D.ifferenzierungspotenzen, wahrend der Stoffwechsel nicht 
gehemmt ist. Uberhaupt beruht ja die gesamte Arbeitsteilung im Orga­
nismus darauf, daB in den einzelnen Geweben ganz bestimmte Potenzen 
allein zur Entfaltung kommen, die anderen aber, wie die Moglichkeit ihrer 
erneuten Manifestierung etwa bei Restitutionsleistungen zeigt, nicht ver­
lorengegangen sind; die erwachsene Zelle bleibt totipotent, sie hat noch 
aIle Erbfaktoren und ist demnach auch imstande, aIle diesen Erbfaktoren 
und ihrer Wechselwirkung entsprechenden Reaktionsmoglichkeiten auszu­
bilden. So gesehen ist also die Aktivitat einer Zelle immer hochstens partiell. 

Bei den hOheren Pflanzen finden wir die tiefste, sich auf alle Leistungs­
moglichkeiten erstreckende Ruhe, nachdem sie ein bestimmtes Stadium 
der embryonalen Entwicklung erreicht haben, namlich in den reifen Samen. 
Ein ahnliches latentes Leben wie diese zeigen z. B. auch die Sporen vieler 
niederer Pflanzen von den Bakterien bis zu den Farnen. 1m Tierreich sind 
ganz entsprechende FaIle der "Anabiose" ebenfalls bekannt; so bei den 
Rader- und Bartierchen, die zu winzigen Kornern eintrocknen, nach 
Monaten oder Jahren bei Wasserzufuhr aber wieder aufquellen und damit 
zum Leben erweckt werden konnen. 

Weiter finden wir Organe, wie z. B. die Achselknospen mancher 
Pflanzen, die dauernd in Ruhe verharren, bis sie infolge einer Beschadi­
gung anderer Teile der Pflanze zu Restitutionsleistungen herangezogen 
werden. - Bei den mehrjahrigen Pflanzen unserer Breiten ist der jahres­
periodische Wechsel von Ruhe und Aktivitat eine gelaufige Erscheinung. 

Kriterien der Aktionsbereitschaft. Am deutlichsten wird dieses Wechseln 
von Perioden verschieden intensiver Aktivitat, wenn es mit einem Inten­
sitatswechsel leicht beobachtbarer bzw. leicht meBbarer physiologischer 
Prozesse verbunden ist. Ein besonders gutes, und in vielen Fallen an­
wendbares Kriterium ist die Intensitat der Atmung. In den Zustanden 
latenten Lebens fehlt die Atmung ganz oder fast ganz, so daB die Pflanze 
dann auch nicht auf Sauerstoff angewiesen ist. Ruhende Samen und 
Sporen konnen tage- oder wochenlang und noch langer bei volligem 
SauerstoffabschluB verwahrt werden, ohne ihre Lebensfahigkeit zu ver­
lieren. Auch sonstige Stoffwechselprozesse werden in den Zustanden 
latenten Lebens nicht in nennenswertem MaBe durchgefiihrt, konnen 
jedenfalls lang ere Zeit hindurch fehlen, wie sich z. B. deutlich daraus 
ergibt, daB Samen und Sporen, ahnlich wie auch die ausgetrockneten 
Rader- und Bartierchen (KOCRS) tagelang bei Temperaturen in un­
mittelbarer Nahe des absoluten Nullpunktes gehalten werden konnen, 
und auch dann nicht ihre Lebensfahigkeit verlieren (LIPMAN). - Weniger 
tief ist die Ruhe in manchen Pollenkornern, die im trockenen Zustand 
oft noch, wenn auch nur sehr schwach, atmen und garen (anaerob atmen), 
so z. B. die von Oamellia japonica; andere Pollenkorner, etwa die von 
Thea 8inen8i8, atmen im trockenen Zustand iiberhaupt nicht (OKONUKI). 
Solche Unterschiede sind also Ausdruck verschieden tiefer Ruhe. 
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In anderen Fallen konnen wir den Wechsel der Aktivitat an Unter­
schieden der Wachstums- und Zellteilungsgeschwindigkeit erkennen. -
Handelt es sich urn nicht mehr wachsende Zellen, so laBt sich die Hohe 
der Aktionsbereitschaft beispielsweise durch Anwendung mechanischer 
oder elektrischer Reize ermitteln; wir finden je nach der Tiefe der Ruhe 
eine verschieden starke Reaktion (Bewegung, elektrische Potentialande­
rung usw.). Mit diesem Verfahren zur Prufung der Aktivitat ist ein anderes 
eng verwandt, das auf der Feststellung der Widerstandsfahigkeit, der 
Resistenz gegen schadigende auBere Eingriffe beruht. Wir durfen dabei 
von der Regel ausgehen, daB eine Zelle 11m so resistenter ist, je mehr sie 
sich, sonst gleiche Bedingungen vorausgesetzt, im Zustand der Ruhe 
befindet. Die Resistenzerhohung ist ebensosehr Ausdruck abgeschwachten 
Reagierens auf auBere Einflusse wie die herabgesetzte Reizbarkeit. 

In erster Linie kann hier die schon erwahnte hohe Widerstandsfahig­
keit gegen niedrige, aber auch die gegen hohe Temperatur genannt werden, 
Samen und Sporen konnen im trockenen Zustand mehrere Stunden uber 
100° erhitzt werden ohne zu sterben. Ebenso sind andere Pflanzenteile 
wahrend der Winterruhe gegen Kalte erheblich resistenter als im Sommer; 
und die Tiefe der Ruhe zeigt dabei eine enge Verknupfung mit der GroBe 
der Widerstandsfahigkeit gegen Kalte (KESSLER). Auch dafur lassen 
sich wieder ahnliche Parallelfalle aus dem Tierreich nennen. Insekten­
puppen pflegen gegen Kalte viel resistenter zu sein als die Larven und 
die Imagines, und die Eier sind noch resistenter als die Puppen. 

So wie gegen Hitze und Kalte sind ruhende Organe, ganz besonders 
wieder die Samen, auch gegen Strahlungen, etwa gegen Rontgenstrahlen 
(ATABEKOWA) und Gifte widerstandsfahiger. 

Rolle des Wassergehalts. Die sowohl in der Tragheit aller biochemischen 
und sonstigen physiologischen Reaktionen als auch in der schwachen 
Reaktion auf auBere Eirigriffe zum Ausdruck kommende Ruhe erklart 
sich, wie wir sagten, aus dem Vorhandensein hoher Reaktionswiderstande, 
die sich die ruhende Zelle eben leisten kann, weil sie nicht darauf ange­
wiesen ist, schnell zu reagieren. Dabei ist das einfachste Mittel der Pflanzen­
zelle zur Erhohung der Reaktionstragheit der Wasserentzug, genauer: 
der Entzug des fur die biochemischen Reaktionen wichtigen "freien", 
intermizellaren, also nicht durch elektrische Krafte fest an die Kolloid­
teilchen gebundenen Wassers. In vielen Fallen laBt sich eine uberaus 
enge Beziehung zwischen dem Wassergehalt des Gewebes, der Lebens­
tatigkeit und der Resistenz ermitteln. Bei reifenden Samen entspricht 
dem fortgesetzten Wasserverlust eine abnehmende Atmungsintensitat. 

Keimende Gerste, 
abgeschiedenes CO2 

je Kilogramm 
in 24 Stunden. 

Wassergehalt I 
% I 

10-12 
14-15 

33 

CO,·Abgabe 
mg 

0,3--0,4 
1,3-1,5 

2000 

Bei keimenden Samen steigt die Atmung wieder 
mit zunehmendem Wassergehalt (KOLKWITZ, 
siehe Tabelle). 

Auch sonst zeigen Pflanzen, etwa im Verlauf 
natiirlicher .~uheperioden oder experimentell, so 
nach der Ubertragung in trockene Luft oder 
in Losungen, die den Zellen osmotisch Wasser 
entzogen, gleichzeitig eine Verminderung der 
Atmungsintensitat und anderer Stoffwechselpro­
zesse sowie eine Erhohung der Resistenz (SAPPER). 
(Abb.2) (WALTER). 

Die Bedeutung des Wassergehalts fur die physiologische Labilitat, 
also fur die N~edrigkeit der Reaktionswiderstande ist durbhaus verst and­
lich; vom Wassergehalt hangt unmittelbar vor allem der osmotische Druck 
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der in den Vakuolen und im Plasma befindlichen Flussigkeiten, sowie 
der Q.uellungszustand der Plasm~kol~oide ~b. Schon die Erhohung des 
osmotIschen Drucks kann (auch m vItro) eme Verzogerung fermentativer 
Reaktionen nach sich ziehen. Man darf solche 
im Organismus sicher verbreiteten Wirkungen 
etwa durch die Annahme erklaren, daB die 
osmotisch wirksame Losung vom Ferment oder 
dem von ihm angreifbaren Stoff durch semiper­
meable Membranen getrennt ist, und so das 
fur die Geschwindigkeit der chemischen Reak­
tion wichtige Wasser entzogen werden kann. 

Der Quellungsgrad des Protoplasmas wird 
sowohl direkt von auBen her als auch durch Ver­
schiedenheiten der Konzentration des Zellsaftes 
beeinfluBt; entsprechen osmotischer Druck des 
Zellsaftes und Quellungsgrad des Plasmas nicht 
gleichen relativen Dampfspannungen, so muB es 
naturlich zur Wasserverschiebung kommen, bis 
das Gleichgewicht hergestellt ist. Dieser, somit 
bereits vom Wasserzustand in der Vakuole ab­
hangige Quellungsgrad bestimmt die Intensitat 
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h1JssergelTolI 
Abb.2. Zunehmende Atmung bei zu­
nehmendem Wassergehalt. Objekt: 
H ypnum triquetrum. N aeh Zahlen 

von MAYER und PLANTEFOL. 

der Stoffwechselprozesse, etwa die Intensitat der Atmung, oft schon insofern, 
als fur diese Prozesse die GroBe der inneren Oberflachen wichtig ist. Ferner 
beeinfluBt der Quellungsgrad das Diffusionsvermogen, und damit sowohl 
die Geschwindigkeit des Ausgleichs von Konzentrationsgefallen als auch 
sekundar die Geschwindigkeit chemischer Reaktionen, da im Org~nismus oft 
(im Gegensatz zum Verhalten der reagierenden Stoffe in waBrigen Losun­
gen) die Zuleitung der reagierenden Stoffe und die Fortleitung der Reak­
tionsprodukte zum begrenzenden Faktor der Reaktionsgeschwindigkeit 
werden kann. Vom Quellungsgrad hangt aber auch noch die Stabilitat 
der Kolloide abo Ein an intermizellarem Wasser reiches Kolloid koaguliert 
oder denaturiert unter dem EinfluB hoher Temperatur und unter der 
Einwirkung von Strahlen schneller als ein wasserarmes; nichtgelostes 
EiweiB ist resistenter als gelostes. Auf eine kolloidchemische Umwandlung 
aber kommt es bei der Schadigung durch hohe Temperaturen und durch 
Strahlen, etwa durch Rontgenstrahlen, wesentlich an. Hitze- und Strahlen­
schadigungen gehen mit protoplasmatischen Ausflockungen parallel, die 
zunachst ultramikroskopisch als Trubungen, bei starkerer Schadigung 
auch mikroskopisch wahrnehmbar sind. So verstehen wir beispielsweise 
die Verminderung der Strahlenempfind-
lichkeit durch Wasserentzug (ERDMANN, Saccharomyces, Empfindlichkeit 
siehe Tabelle). gegen Rontgenstrahlen. 

Auch fur die Kalteresistenz ist der 
Wasserzustand im Plasma wichtig. Man 
nahm zur Erklarung der unterschiedlichen 
Kalteresistenz oft eine Bedeutung von 
Anderungen der Wasserstoffionenkonzen­
tration an. Entscheidender ist jedenfalls 

Behandlung 
mit 

Leitungswasser 
0,5% NaCI . _ 
6 % Harnstoff_ 

I Relative 
Empfindlichkeit 

100 
73 
70 

die Oberfuhrung des Plasmas in einen Zustand starkerer Hydratation, 
wobei es auf Kosten des. freien Wassers gelartiger wird. Ein Hinweis 
auf solche Veranderungen kann darin gesehen werden, daB sick die 
Plastiden innerhalb des Protoplasten beim Zentrifugieren nichtkalte.:. 
resistenter Pflanzen in den Zellen leichter umlagern lassen als bei ki:i1te-
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resistenten Exemplaren. Die darin zum Ausdruck kommende Viskositats­
erhahung der kalteresistenten Pflanzen beruht wohl in einer auf Kosten 
des freien Wassers eingetretenen verstarkten Hydratation, die es wiederum 
bedingt, daB den Kolloiden das Wasser nicht mehr so leicht entzogen 
werden kann (KESSLER und RUHLAND). DaB das fur die Kalteresistenz 
wichtig ist, wird vor allem durch die Untersuchungen ILJINS uber die 
Ursa chen der Kalteresistenz verstandlich: Beim Gefrieren wird dem Plasma 
Wasser entzogen; beim 8chnellen Auftauen nehmen die einzelnen Teile 
dann verschieden rasch wieder Wasser auf, dadurch kommt es zu Struktur­
zerstarungen. 

Der Ubergang des Plasmas in einen mehr gelartigen Zustand, der Ent­
zug des freien Wassers bedingt andererseits wohl die Winterruhe, da 
ein solcher Plasmazustand bzw. die Verminderung des Gehalts an freiem 
Wasser biochemische Reaktionen erschwert. So wird die Parallelitat von 
Ruhe und Resistenz verstandlich. 

Auch das Kambium scheint seiner mit den Jahreszeiten wechselnden 
Aktivitat entsprechend solche Anderungen des Plasmazustandes durchzu­
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machen; es geht im Fruhjahr 
aus dem Gelzustand in den 
Solzustand uber(PRIESTLEY). 

Haufig erklart sich der 
wahrend der Frosthartung. 
also wahrend der Anpassung 
an niedrige Temperaturen 
eintretende Verlust freien 
Wassers im Plasma aus 
einem erhahten osmotischen 
Druck des Zellsaftes, so daB 

Ju/i sich oft eine Parallelitat zwi­
schen osmotischem Druck 
und Kalteresistenz ergibt 
(ASAI; SCARTH und LEVITT) 

Abb. 3. Jahreszeitliche Schwankungen des osmotischen Druckes 
und des Mannitgehaltes in Laubbliittern von Gardenia jasminoi­

des (Mannitgehalt in Prozent des Blatttrockengewichts). 
Nach ASA!. 

(Abb. 3, vgl. auch S. 23). 
Die Beziehung zwischen Wassergehalt und Resistenz wird auch durch Versuche an 

Samen und Sporen verschiedenen Wassergehalts deutlich. So ist schon del' Unterschied 
auffallig, del' zwischen Sporen, die in Luft und solchen, die in Alkohol aufbewahrt wurden, 
besteht. Sporen von Bakterien und Pilzen (HOFFMANN; PASTEUR), sowie Samen hiiherer 
Pflanzen (NOBBE) werden durch den Aufenthalt in absolutem Alkohol nicht geschadigt, 
sondern halten sich darin weit besser als in vel'diinntem Alkohol und sogar bessel' als in Luft. 
Beispielsweise wurden Rotkleesamen 21 Monate in absolutem Alkohol aufbewahl't, ohne 
daB eine Schadigung del' Keimkraft deutlich wurde. Am eindrucksvollsten sind Beob­
achtungen an Pilzsporen: Bei del' Aufbewahrung in absolutem Alkohol bleiben die Spol'en 
von Phycomyces langer als 2 Jahre keimfahig; in Luft aber, selbst wenn diese l'elativ tl'ocken 
ist, nul' etwa 3 Monate (KURZWELLY). Pollenkiirner von Thea sinensis und Camellia japonica 
behalten ihre Lebensfahigkeit im Exsikkator 6 Monate, auBerhalb des Exsikkators nul' 
2 Monate (OKONUKI). 

SO kann der Wassergehalt in recht verschiedenartiger Weise den 
Aktivitatszustand der Zelle beeinflussen; schlieBlich aber wird es auf dem 
einen oder anderen Weg immer zur Hemmung oder Beschleunigung von En­
zymreaktionen kommen; denn davon hangt ja die Intensitat der Sto££­
wechselprozesse, und damit die Lebhaftigkeit aller physiologischenArbeit abo 
Wie stark das AusmaB der Enzymaktivierung beim Aufheben der Ruhe­
periode ist, mage ein Beispiel zeigen, namlich die Untersuchung der vor­
handenen Menge tatiger Amylase in Knospen verschiedenen Entwick­
lungszustandes (und demgemaB auch verschiedenen Wassergehalts) von 
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Quercus pedunculata (Abb. 4). Die Kurven 
zwischen Wassergehalt, Enzymaktivierung, 

lassen den Z usammenhang 
Atmung und Entwicklung 

gut erkennen. 
Fermentinaktivie­

rungen. Keineswegs 
aber ist eine Ruhepe­
riode, also ein durch 
geringe Labilitat aus­
gezeichneter Zustand 
immer nur durch eine 
Verminderung des Was-

sergehalts bedingt. 
Selbst die auch wahrend 
der Winterruhe wasser­
reichen Gewebe, etwa 
die der Kartoffelknolle 
zeigen nach dem Zer­
reiben nicht wie auBer­
halb der Winterruhe 
einen ungehemmten 
Freilauf des Ferment­
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Abb. 4. Aktivierung von Fermentreaktionen infolge zunehmenden Wasser­
gehalts beim Abbruch der Ruhe, gezeigt an den Rnospen von Quercus 
pedunculata im Friihjahr. Wahrend des Rnospenwachstums nehmen 
Wassergehalt, Atmung und Amylasemenge zu. Nur fiir Lange und Was-

sergehalt der Rnospen sind absolute Zahlenwerte angegeben. 
Nach Versuchen von RURSSANOW. 

apparates (W ARTENBERG und HEY). Auch Samen geben ihren Ruhezustand 
nicht schon allein durch Wasserzufuhr auf; sie konnen z. B. bei Abwesen­
heit von Sauerstoff im gequollenen Zustand jahrelang weiter in Ruhe 
verharren (KISSER und POSSNIG). 

Solche Erscheinungen sind zum Teil verstandlich, wenn das ,Wasser -
wie bereits erwahnt - durch ionenelektrische Krafte an die Kolloid­
teilchen ("Mizelle") gebunden ist. Wir konnen uns aber den ohne Wasser­
verlust eintretenden Ruhezustand, namentlich die Hemmung der Enzym­
reaktionen, auch anders verstandlich machen, da der Widerstand gegen 
den Ablauf chemischer Reaktionen nicht nur durch Entzug freien Wassers 
erhoht werden kann. Ein Wechsel der Enzymquantitat seIber, an den man 
ursprunglich vor allem dachte, scheint weniger bedeutungsvoll zu sein. 
Mit geeigneten Extraktionsmethoden laBt sich durchweg zeigen, daB die 
Enzyme im Stadium verminderter Lebenstatigkeit, selbst in trockenen 
Samen, nur in inaktiviertem Zustand in der Zelle sind, nicht aber fehlen. 
Am extremsten ist dieser ohne Enzymzerstorung b~.w. -neubildung voll­
zogene Wechsel der Enzymaktivitat wieder beim Ubergang zum laten­
ten Leben, etwa bei der Samenreifung und (im entgegengesetzten Sinne) bei 
der Samenkeimung. Ais Regulatoren der Enzymaktivitat kommen einer­
seits besondere Substanzen (Aktivatoren und Paralysatoren) in Frage, 
sodann Ionen, vornehmlich H -Ionen und Metallionen, die aber durchaus 
nicht in erster Linie auf die Enzyme seIber wirken mussen, sondern meist 
viel wichtiger sind, weil sie den fUr die Enzymtatigkeit bedeutungsvollen 
Plasmazustand beeinflussen. Dabei ist sowohl der Zustand der Kolloide 
wichtig, die als die eigentlichen und unerlaBlichen Trager (meist eiweiB­
artiger Natur) der Fermentgruppen anzusehen sind, als auch der Zustand 
anderer Kolloide, an die der Fermentkomplex oder die reaktionsfahigen 
Stoffe adsorbiert werden konnen, wodurch dann die Fermentreaktionen 
erschwert oder ganz verhindert werden. 

Nur kurz sollen hier die Moglichkeiten fur eine Beeintlussung der 
EnzymaktivitiU durch den Plasmazustand angedeutet werden. 
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Die Bedeutung des Dispersitatsgrades geht aus den Angaben vieler 
Autoren hervor. Ein Beispiel aus neuerer Zeit besteht in der Feststellung, 
daB Kolloide, unter anderem EiweiBkolloide, beim Frieren und Wieder­
auftauen ihre Dispersitat, also ihre innere Oberflache vergroBern; wodurch 
etwa die Wirksamkeitssteigerung von Zymaselosungen durch Frieren 
und Wiederauftauen erklarlich wird (NORD). Man hat dabei wohl nament­
lich an die Dispersitat des kolloiden Fermenttragers zu denken. Hier­
durch konnen vielleicht manche gunstigen Einflusse des Durchfrierens 
ruhender Organe auf die Enzymaktivitat und den Entwicklungsbeginn 
erklart werden. 

Wichtig ist ferner der Zustand intraplasmatischer Lipoidtilme, die 
offenbar in manchen Fallen Ferment und Substrat voneinander trennen 
und dadurch den Abbau des Substrats verhindern bzw. regulieren. Dafiir 
sprechen auch Modellversuche: Starke wird bei Gegenwart von Natrium­
oleat viel schwacher von Diastase angegriffen als ohne jenen Zusatz 
(MUHLBAUER). Auch das schnelle Auftreten der normalerweise ja ver­
hinderten peptis chen und tryptischen Verdauung des Protoplasmas durch 
die in der Zelle vorhandenen Enzyme nach der Extraktion der Lipoide 
kann hier erwahnt werden. 

Fur di~. im Zusammenhang mit der geanderten Lebenstatigkeit ein­
-tretenden Anderungen der Enzymaktivitat konnen o£fenbar auch lnakti­
vierung durch Adsorption und erneute Aktivierung durch Aufhebung der 
adsorptiven Bindung (Elution) entscheidend sein. Die Inaktivierung ist 
beispielsweise bei Diastase durch EiweiBniederschlage moglich, an die 
das Ferment gebunden wird; die Elution laBt sich mit Albumin oder 
Pepton erreichen (OPARIN). So konnen wohl manche Paralysatorwirkungen, 
die man ursprunglich spezifischen Substanzen zuschrieb, als mehr physi­
kalische E£fekte aufzufassen sein. 

Endlich konnen Enzyminaktivierungen auch stattfinden, indem die 
Enzyme Verbindungen mehr chemischer Natur eingehen. Hier ist vor 
allem die Bildung sog. Symplexe zu nennen. Solche Symplexe konnen 
auch die von den Fermenten angreifbaren Substanzen eingehen und sich 
dadurch dem Angriff durch das Ferment entziehen (z. B. Polysaccharid­
EiweiBverbind ungen). 

Es ist nach diesen Betrachtungen verstandlich, daB jeder Faktor, der den Ausgleich 
der energetischen Gefalle im Organism us hemmt, sowohl seine Ruhe vertiefen, als auch 
seine Resistenz gegen auBere Eingriffe erh6hen muB, weil eben eine Schadigung ahnlich 
wie eine physiologische Tatigkeit in dem Ausgleich eines energetischen Gefalles besteht. 
So erklart es sich wohl, daB die Lebensdauer von Samen nicht nur durch Wasserentzug, 
sondern auch durch Aufbewahrung bei niedriger Temperatur oder bei LuftabschluB ver­
langert wird [BARTON (1); FAUST; KONDO]' Auch im ruhenden Samen und in der ruhenden 
Spore sind die Reaktionswiderstande nie so hoch, daB physikalische und chemische Zustands­
anderungen v6llig ausgeschaltet sind. Das Auftreten von (mit zunehmendem Alter sich 
mehrenden) Mutationen im ruhenden Samen zeigt, daB sehr wohl Veranderungen ablaufen. 
Und auch fiir Pilzsporen ist bekannt, daB sie, wie die spateren Eigentiimlichkeiten des 
Mycels zeigen, ihre Eigenschaften wahrend der Ruhe andern. Aus diesen Griinden muB 
niedrige Temperatur nicht nur fiir die Erhaltung der Lebensfahigkeit, sondern auch fiir die 
Erhaltung der urspriinglichen Eigenschaften giinstig sein. Wir wissen Z. B., daB A8pergillu8 
niger nach langerer Sporenruhe ganz veranderte physiologische Eigenschaften haben kann. 
Werden die Sporen aber bei 0° aufbewahrt, so behalten sie ihre Eigenschaften, etwa ihr 
Saurebildungsverm6gen, fast unverandert (PROTODJAKONOW und PALEY). 

Physiologisches Gleichgewicht. Wir wiesen schon darauf hin, daB 
sich mit der geanderten Labilitat des Plasmas, mit seiner geanderten 
Aktionsbereitschaft, besonders leicht die Atmungsintensitat andert. Das 
ist nicht nur kausal verstandlich, sondern stellt gleichzeitig eine wichtige 
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physiologische Regulation dar. Hohe Aktivitat, Funktionsbereitschaft, 
sind ja gleichbedeutend mit groBer Labilitat. Durch diese Herabsetzung 
der Reaktionswiderstande aber wird, auch ohne schadigende AuBen­
einflusse, aus physikalisch zwingenden Grunden eine Zerstorung der 
arbeitsfahigen Potentiale erleichtert, ein Schaden, den die Zelle, ge­
maB unseren Ausfuhrungen uber die Gtiltigkeit des 2. Hauptsatzes, 
nur durch Energieaufwand verhindern bzw. wieder ausbessern kann. 
Das ist der Sinn der sog. Erhaltungsatmung in der Zelle, die einen 
erheblichen Prozentsatz der Gesamtatmung ausmacht. Schalten wir in 
einer funktionsbereiten, nicht nur latent lebenden Zelle die Erhaltungs­
atmung durch Vergiftung oder durch Sauerstoffentzug aus, so beobachten 
wir in der Tat Strukturzerstorungen und Anhaufungen von Stoffwechsel­
produkten, die die Zelle schlieBlich zum Absterben bringen. Man findet 
Z. B. Anhaufung von Sauren, von Azetaldehyd; sowie andererseits Vis­
kositats-und Permeabilitatsanderungen, die ein deutlicher Ausdruck plas­
matischer Strukturanderungen sind (P AECH). 

Die Erhaltungsatmung hat also die Aufgabe, die nach dem 2. Haupt­
satz angestrebte energetische Unordnung zu verhindern; mit Hilfe der 
Atmung bleiben die Strukturen erhalten oder werden neu geschaffen, 
Garprodukte werden oxydiert oder zu den Ausgangsstoffen resynthetisiert. 

So wird der groBe Wert der engen Verknupfung von Funktionsbereit­
schaft ttnd Atmungsintensitiit verstandlich; denn in jeder Zelle muB 
naturlich, damit der ein dynamisches Gleichgewicht darstellende Zustand 
scheinbarer Ruhe erhalten bleibt, die Intensitat der von der Atmung 
gesteuerten restituierenden Prozesse genau der GroBe des Zerfalls, die 
sich wiederum aus der Labilitat ergibt, entsprechen. Es ist daher auch 
durchaus berechtigt, die Tiefe der Ruhe unmittelbar aus der GroBe der 
Erhaltungsatmung zu bestimmen. Wir werden bei der Untersuchung 
des Wachstums ein Beispiel dafur kennenlernen, daB bei zunehmender 
Aktivitat nicht etwa nur fur die auBerlich sichtbare Aktion, sondern auch 
schon zur Erhaltung des Zellsystems ein groBerer Energiebedarf besteht. 

3. Die Ursachen des 'Vechselns der Aktivitat. 
Nach den Betrachtungen des vorhergehenden Abschnittes muB nattir­

lich jede Aufhebung eines Ruhezu~~andes in der Verminderung der Reak­
tionswiderstande bestehen, jeder Ub~~gang in die Ruheperiode in deren 
Erhohung. Die Faktoren, die diese Anderungen, diese Beseitigung oder 
Schaffung von Widerstanden gegen chemische und physikalische Pro­
zesse bedingen, konnen sowohl in der AuBenwelt als auch im Organismus 
seIber liegen; d. h. die R::uheperiode kann beginnen oder aufgehoben 
werden sowohl durch eine Anderung der AuBenbedingungen als auch bei 
deren Konstanz. Zu den auBeren Faktoren gehoren hierbei in erster Linie 
naturlich Zufuhr und Entzug des Wassers bzw. die Einflusse, die Wasser­
zufuhr und -entzug regulieren; denn den Wassergehalt des Gewebes haben 
wir ja als wichtig fUr den Grad der physiologischen Labilitat erkannt. 
Ebenso sind auch aIle anderen Faktoren bedeutsam, die irgendwie die 
im vorhergehenden Abschnitt genannten Bedingungen physiologischer 
Labilitat andern, also etwa auch Faktoren, die den Kolloidzustand des 
Plasmas beeinflussen, Z. B. durch Ladungsanderung zur Freigabe des an 
die Kolloidteilchen gebundenen Wassers fuhren; oder Faktoren, die -
wie bestimmte Ionen, Strahlungen - direkt hemmend oder fordernd auf 
die Enzymaktivitat wirken. Trotzdem ist es im einzelnen oft recht schwierig 
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zu erkennen, auf welchem Wege die mannigfaltigen auBeren Faktoren 
imstande sind, die Reaktionswiderstande in der Zelle zu verandern. 

Wasserversorgung, Nachreifung. Wir gehen am besten von der Be­
trachtung des tiefsten Ruhezustandes aus, den die Pflanzen durchmachen 
konnen, also yom latenten Leben der Samen, ruhenden Sporen und physio­
logisch ahnlicher Dauerzustande. In manchen Fallen laBt sich die Ruhe­

periodeim Samenleichtausder Wasser­
zufuhr erklaren. Nimmt die Wasser­
versorgung durch die Frucht ab, so 
setzt allmahlich die Ruheperiode ein, 
die aber, wenn sie wirklich nur durch 
die unmittelbaren Folgen des allmah­
lichen Austr~cknens bedingt ist, jeder­
zeit durch Ubertragung der Samen in 
Wasser oder auch (beim Verbleiben 
auf der Mutterpflanze) durch Einwir­
kung sehr feuchter Luft wieder unter­
brochen werden kann, so daB der Same 
sofort nach seiner Entstehung auch 
zu keimen vermag und dann sogar 
durch nochmaliges Austrocknen in ein 
zweites Ruhestadium ubertritt, das 
ebenfalls durch Wasserzufuhr jederzeit 
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Abb.5. Nacirreifung der Sameu einer Oaianus·Art. 
Ernte am 1. 1. Zu verschiedenen Zeiten nach der 
Ernte wurden je 10 Samen ins Keimbett iiber­
tragen und die Zahl der keimendeu bestimmt. 
Erst nach 3 Monaten beginnt die Keimiiihigkeit, 
die nach 6 Monaten noch nicht ihr Maximum er-

reicht hat. Nach Versuchen von DUTT und 
THAKURTA. 

wieder unterbrechbar ist (ORLOVA). 
Aber so einfach liegen die Dinge in den seltensten Fallen; und zwar 

durfen wir auch dann, wenn der Same sofort nach seiner Ausbildung 
durch Ubertragung in ein geeignetes Keimbett keimen kann, nicht mit Sicher­

heit schlieBen, nur sein abnehmender Wasser-
:' gehalt sei Ursache des Ubergangs in die Ruhe­

periode gewesen; wir konnen namlich bei den 
gleichen Samen finden, daB die Wasserzufuhr 
einige Zeit spiiter nicht mehr zur Oberwindung 
des Ruhezustandes, also zur Keimung ausreicht. 
Solche Samen, die eine Periode sog. N achreife 
benotigen, wenn sie schon ausgetrocknet waren, 
sind von vielen Arten bekannt (Abb. 5 und 6). 
Die Keimfahigkeit wird dann oft gerade dadurch 
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Abb. 6. Wiihrend des Nachrei· 
fungsprozesses der Oaianus· Samen 
erhoht sich nicht nur (wie Abb. 5 
zeigte) die Zahl der keimfiihigen 
Samen, sondern auch die Ge· 
schwindigkeit des Keimprozesses 
wird groBer. Nach Versuchen von 

DUTT und THAKURTA. 

erreicht, daB der Same noch weiter austrocknet. 
Wir konnen uns bis jetzt nicht erklaren, wie 
hierdurch die Nachreifung bedingt werden kann: 
man darf etwa damit rechnen, daB [so vielleicht 
beim Mais (KOSHIMIZU)] im Endospermsaft kei­
mungshemmende Substanzen enthalten sind, die 
durch Verminderung des Wassergehalts inakti­
viert werden. Die Existenz solcher keimungs­
hemmenden Substanzen ist, wie wir sehen werden, 
fur mehrere Pflanzen erwiesen. 

Eine Nachreifung der Samen ist in vielen anderen Fallen gerade 
notwendig, um die fur die Keimung unerlaBliche Wasserzufuhr zu 
ermoglichen; denn manche Samen keimen unabhiingig von der (oft 
mehrere Monate dauernden) Nachreife, wenn die Samenschale entfernt 
oder durchlochert wird, so daB das Wasser leicht in den Samen ein­
zudringen vermag. Das gilt fur die Samen einer Cajanus-Art, bei denen 
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offenbar wahrend der Nachreifeperiode Prozesse ablaufen, die die fur Wasser 
undurchlassig gewordene Samenschale wieder durchlassig machen (DUTT 
und THAKURTA). Eine gleiche Deutung lassen Versuche an den Samen von 
Rhodotypos kerrioides zu, die normalerweise einer Nachruhe bedurfen, 
aber nach der Entfernung der Samenschale wenigstens zum Teil sofort 
keimen (FLEMION). Dabei lieB sich auBerdem zeigen, daB wahrend der 
Nachruhe die Wasserabsorptionskraft allmahlich zunimmt. 

Die Keimungsverhinderung durch voriibergehend fehlende Wasserdurchlassigkeit 
wurde unter anderem bei Nelumbo lutea als sehr ansehnlich befunden; selbst ein 18 Monate 
langer Aufenthalt der Samen in Wasser ermoglicht noch keine Wasseraufnahme; die Kei· 
mung kann aber erzwungen werden, wenn die Samenschale zerbrochen oder die Samen 
5 Stunden mit konzentrierter Schwefelsaure behandelt werden (JONES). Eine ahnlich 
giinstige Wirkung der Schwefelsaure wurde auch fUr Papllionaceen·Samen ermittelt 
(KORIAKINA). 

Ubrigens kann auBer der Herstellung der ..!:'!: 
Wasserdurchlassigkeit vielleicht auch die gleich- :e2,Or------t----,----t---+-I 

~ zeitige Herstellung der Sauerstoffdurchlassigkeit d' 

wichtig sein, da in der Sauerstoffgegenwart eine ~ 1---1-----17''-:--+--1 t= 1,5" 
unerlaBliche Bedingung der Keimung besteht. 
Die Hemmung der Sauerstoffdiffusion durch die 
Samenschale ist z. B. fUr Sinapis alba nachge­
wiesen worden [STALFELT (2)J. AuBer der Sauer­
stoffdurchlassigkeit ist die Kohlensauredurch­
lassigkeit wichtig; Kohlensaureanhaufung ist oft 
Ursache von Keimungshemmungen. Schon in der 
unterschiedlichen Atmungsintensitat von Samen 
mit und ohne Samenschale kommt die Hemmung 
der Gasdiffusion zum Ausdruck (Abb. 7). 

Wir deuteten bereits darauf hin, daB Nach­
reifungsprozesse gelegentlich durch Zerstorung 
keimungshemmender Stotte die Keimfahigkeit her­
stellen konnen. Derartige, auch als Blastokoline 

1,0 1------I7''---~I--_<+---I 
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Abb. 7. Atmung der Samen von 
Lathyrus odoratus mit und ohne 
Samenschale wahreud der Kei­
mung. Hemmung der Gasdiffusion 

durch die Samenschale. N ach 
STILES und LEACH. 

(KOCKEMANN) bezeichnete Stoffe kommen anscheinend in jungen Samen 
und Fruchten oft vor; sie erklaren auch die bekannte Entwicklungs­
hemmung frisch geernteter Kern- und Steinobstsamen. Solche Samen er­
fordern normalerweise eine mehrmqnatige Ruhe (bei niedriger Temperatur), 
bevor sie keimfahig werden. Bei Apfeln, Birnen, Quitten, Pflaumen und 
Kirschen konnte aber eine sofortigeKeimung erzielt werden, wenn bestimmte 
Teile der Samen entfernt wurden (v. VEH). Bei Apfelsamen z. B. genugte 
es, die Samenschale (inneres und auBeres Integument) und das lebende 
Hautchen des Nucellus vorher abzupraparieren, urn innerhalb weniger 
Tage eine Keimung zu ermoglichen. Anscheinend geht die entwicklungs­
hemmende Wirkung hier und auch bei Birnen, Quitten und Pflaum en 
vom NuceIlUS aus. 

Wir haben bisher zwei Prozesse genannt, in denen das Nachreifen 
bestehen kann. Erstens (meist wichtig bei Sam en mit harter Schale) 
Herstellung der Durchlassigkeit jur Wasser bzw. auch fUr Sauerstoff und 
Kohlensaure, zweitens Zerstorung keimungshemmender Stotte. Dabei 
mag es noch FaIle geben, in denen der erstgenannte ProzeB auf dem 
zweiten beruht, indem die keimungshemmenden Substanzen Ursache 
mangelnder Durchlassigkeit sind. Es ist aber gewiB, daB wahrend der 
Nachreifung noch weitere Vorgange, namentlich solche chemischer Natur 
ablaufen; wir wissen jedoch nicht, wie weit sie fur die Herstellung der 
Keimbereitschaft wichtig sind. Am sichersten wird man eine Bedeutung 
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noch der z. B. ftir Katalase, Peroxydase und Lipase festgestellten Ferment­
aktivitatssteigerung zuschreiben dtirfen (FLEMION). Bei Euryale ferox 
scheint die allmahliche Zuckerbildung wahrend der Nachreifung ent­
scheidend zu sein; auch experimentelle ?'ufuhr von Zucker (oder Amy­
lase!) ermoglicht die Keimung, wahrend Anderungen in der Samenschale 
bei dieser Art belanglos sind (OKADA). 

Bei Sporen sind ebenfalls Nachreifungsprozesse erforderlich, so in den 
Zygoten von Sporodinia grandis Vorgange, die etwa 2 Wochen in An­
spruch nehmen. Auch hier scheint, wie bei vielen Samen, die Her­
stellung der Durchlassigkeit entscheidend zu sein. Man beobachtet nam­
lich, wie mit zunehmender Permeabilitat (schnelleres Schrumpfen in 
Glyzerin) der Prozentsatz keimender Zygoten zunimmt (Abb. 8). AuBer­

3 

dem sind Zygoten ohne Exospor leichter 
zur Keimung zu veranlassen als die nor­
malen. 

Die in Friichten" und Sam en enthaltenen kei­
mungshemmenden Substanzen sind nicht nUT zum 
Verstandnis einiger Nachreifungsprozesse wichtig, 
sondern sie konnen uns auch den EinfluLl mancher 
AuLlenfaktoren auf die Samenkeimung erklaren. 
Interessant ist z. B. die giinstige Wirkung der Erde 
auf die Keimung der Samen von Vaccaria pyra-

8 midata [BORRISS (2)]. Diese Samen keimen nur in 
Erde, nicht beispielsweise (unabhangig von den Licht­
verhaltnissen) auf FlieLlpapier. Die Erde wirkt nicht 
etwa durch ihren Gehalt an bestimmten Stoffen 
direkt stimulierend, sondern offensichtlich nur, wei! 
sie aus den Samen einen Hemmungsstoff auf adsorp­
tivem Wege entfernt. Fiir diese Deutung spricht, 
daLl eine Durchstromung des Keimbettes mit Wasser 
den gleichen Erfolg hat. Der Hemmungsstoff muLl 
leicht fliichtig oder gasformig sein; denn das Substrat 

Abb. 8. Nachreifung als Erhiihung der 
Wasserpermeabilitiit. Die Schrumpfungs­
geschwindigkeit der Zygoten von SPOTO­
dinia in Glyzerin nimmt wiihrend des 
Lagerns zu, d. h., die fiir diese Schrump­
fung notwendige Zeit wird kiirzer. Gleich­
zeitig erhiiht sich die Keimbereitschaft, die 
also offenbar an hohe Wasserpermeabilitiit 
gebundenist. Nach Versuchen von SEILER. 

kann ihn auch dann entfernen, wenn es vom Samen durch einen Luftraum getrennt ist. 
Ebenso wie Erde wirken Kohle, Kollodium und Aluminiumhydroxyd, also stets nur 
positive Ladungstrager. 

Licht- und Dunkelkeimung (CROCKER). Auf dem Vorhandensein 
keimungshemmender Substanzen im Samen bzw. in der Samenschale 
beruht zum Teil auch die bei manchen Pflanzen bekannte Abhangig­
keit der Keimung vom Licht, dem in solchen Fallen die Rolle eines 
Zerstorers der hemmenden Substanzen zufallen kann. Leider wissen 
wir aber tiber die Vorgange bei der Wirkung des Lichts auf die Keimung 
trotz zahlreicher Untersuchungen erst sehr wenig. Eine Erschwerung der 
Analyse tritt dadurch ein, daB das Licht sowohl fordernd als auch hem­
mend wirken kann. Das hangt zunachst vor allem von der Spezies abo 
Die Samen mancher Pflanzen keimen normalerweise nicht, bevor Licht 
auf sie eingewirkt hat, wahrend die Keimung bei anderen Arten durch 
das Licht gerade gehemmt wird; wir sprechen von Licht- bzw. Dunkel­
keimern. 

Ob die Lichtabhangigkeit der Keimung als eine biologisch wichtige Reaktion ange· 
sehen werden darf, wissen wir noch nicht. Immerhin ist es bemerkenswert, daLl. fiir die 
Samen der durch Licht geforderten Hesperis-Arten das Vorkommen von Verdickungen 
in den AuLlenwanden der Samenschalenepidermis beschrieben wurde (ALJAWDINA); die 
Verdickungen sollen als Sammellinsen wirken, und das Licht auf die Aleuronzellen konzen­
trieren, in denen vielleicht die fiir die Lichtforderung entscheidende Strahlungsabsorption 
stattfindet. 

Der trockene Same ist stets gegen Licht und Dunkelheit unempfind­
lich; die Empfindlichkeit wird vielmehr erst nach dem Beginn der Wasser-
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aufnahme geschaffen, z. B. bei den lichtgehemmten Bromus-Samen 12 Stun­
den nach dem Einlegen in das Keimbett (ZEIHER). Dabei ist aber fUr 
die Rohe der Empfindlichkeit nicht der erreichte Quellungsgrad ent­
scheidend; anscheinend ist die Wasseraufnahme also nur indirekt wichtig, 
indem sie andere Prozesse einleitet, die ihrerseits die Lichtempfindlichkeit 
herstellen. Licht bzw. Dunkelheit sind also keineswegs die primaren 
Faktoren bei der Aufhebung der Ruhe; denn diese ist ja schon mit dem 
Beginn der Wasseraufnahme, d. h. bald nach dem Einlegen in das Keim­
bett beendet. Aber jedenfalls ist der Abbruch der Ruhe ohne Darbietung 
oder Entzug von Licht nicht so vollstandig, daB die weitere Entwicklung 
ablaufen kann. Licht bzw. Dunkelheit sind also zum mindesten erganzende 
Faktoren zur vollstandigen Uberwindung der Ruhe; die ohne sie noch 
bestehende Remmung muB beseitigt werden, wenn sich die Aktivitat 
der Pflanze voll entfalten solI. 

Obwohl zwei verschiedene Typen, die lichtgeforderten und die licht­
gehemmten Samen bestehen, ist es doch berechtigt, beide gemeinsam 
zu behandeln; denn die weitere Analyse zeigt, daB die beiden Typen 
nicht etwas derartig Verschiedenes darstellen, wie es auf den ersten 
Anblick scheint. Das Verhalten der Samen gegen Licht und Dunkelheit 
kann sich namlich unter dem EinfluB auBerer und innerer Faktoren ver­
andern. So werden die Samen von Ohloris ciliata bei niedriger Temperatur 
durch Licht gehemmt, bei hoher Temperatur aber gefordert, wahrend sie 
sich bei mittlerer Temperatur indifferent verhalten [GASSNER (1)]. Bei 
Amaranthus wurde eine derartige Umstimmung ebenfaHs gefunden (BAAR). 
Ferner kann auch Licht seIber die Umstimmung bedingen: Bei Bromus 
arvensis und B. mollis wirkt Licht je nach der Menge fordernd oder 
hemmend. 

Zu den inneren Faktoren, die die 
Lichtstimmung andern, gehoren vor 
aHem wieder die wahrend der Nach­
reifung ablaufenden Prozesse. Die 
Samen von Ohloris ciliata werden zu­
nachst durch Licht gefordert, die (etwa 
8 Monate dauernde) Nachreifung be­
dingt aber, daB das Licht nunmehr 
hemmend wirkt [GASSNER (2)]. .Ahn­
liches gilt fUr Ranunculus sceleratus, 
der nach 10monatiger Nachreifung nicht 
mehr wie vorher Licht benotigt, son­
dern dann im Dunkeln keimen kann. 
Abb.9 zeigt eine solche Umstimmung 
fiir Poa pratensis. 

Wahrend der Ubergang von einem 
Stadium der Lichtunempfindlichkeit in 
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Abb. 9. Bei den Achaenen von Poa pratensis is! 
das Keimprozent im Licht von vornherein hoch, 
dagegen nimmt die Fahigkeit zur Dunkel­
keimung erst im Verlaufe mehrerer Monate all­
nlahlich ZU, sie ist erst fast ein J ahr nach der 
Ernte etwa ebenso hoch wie die Keimfiihigkeit 

im Licht. N ach Versuchen von JONSSON. 

ein Stadium der Lichtempfindlichkeit mit anderen lichtphysiologischen 
~rfahrungen gut vereinbar ist, erscheint die vollige Umstimmung, der 
Ubergang yom lichtgeforderten zum lichtgehemmten Samen und um­
gekehrt, recht ratselhaft; er ist wohl nur durch die Annahme zu er­
klaren, daB das Licht im Prinzip stets zwei verschiedenartige Prozesse 
im keimenden Samen auslost, einen fordernden und einen hemmenden. 
Dann konnte es von relativ kleinen Zustandsanderungen abhangen, welcher 
der beiden Prozesse iiberwiegt, und ob der Same dann im ganzen ge­
nommen durch Licht gefordert oder gehemmt wird. Eine Bestatigung 
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dieser Deutung dad in den Untersuchungen tiber die Wirkung verschie­
dener Lichtqualitaten gesehen werden. Nachdem sich altere Studien als 

methodisch unzureichend heraus­
gestellt haben, ist neuerdings der 
Nachweis gelungen, daB es ftir 
jeden von Licht und Dunkelheit 
abhangigen Samen fordernde und 
hemmende Spektralbezirke gibt. 
Hemmungsbezirke liegen bei den 
Wellenlangen A 750, 570 und 490 
bis 435 m"", Forderungsbezirke vor 
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Abb.10. Wirkung acht verschiedener Spektralbereiche tibereinstimmend ftir Licht- und gleicher Energie auf die Keimung der Samen des Licht-
keimers Nicotiana tabacum. Ordinate: Keimprozent. Dunkelkeimer (Abb. 10 und 11). 

Nach MEISCHKE. Es ist nun nicht etwa so, daB bei 
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den Lichtkeimern die als hem­
mend bezeichneten Bezirke nur 
weniger fOrdern als die Forderungs­
bezirke, sondern ein hemmender 
Bezirk kann bei gleichzeitiger Dar­
bietung mit einem fordernden die 
Forderung mindern oder ganz aus­
schalten. Tatsachlich sind also in 
jedem licht- oder dunkelempfind­

_--;;~I :--_t_---,:!:~;;_1f-s-__;::I!;;;_--___::!::1;:__8 lichen Samen zwei gegensatzliche 
roo fJOO SOO 'I00rryJ. Prozesse moglich, und der Unter-

Abb. 11. Wirkung acht verschiedener Spektralbereiche schied zwischen den beiden Samen­gleicher Energie auf die Keimung der Samen des Dunkel· 
keimers Cucurbita pepo (A normale, B geschalte, C eines typen besteht lediglich darin, daB 
Keirnblatts beraubte Sarnen). Nach MEISCHKE. Zu be- b" 'f) L' h achten ist die Ahnlichkeit mit der Wirkung der gleichen el Jenen WelIJeS lC t im ganzen 
Spektralbereiche auf den Lichtkeirner (Abb.10). Die genommen fO"rdert w'l . e f" niichste Abb. 12 erklart, warum trotz des ahnlichen Ver- , el Seln or­
halteIlS von Licht- und Dunkelkeirnern gegentiber den dernden Anteile die hemmenden 
tinzelnen Spektralbereichen doch die Gegensatzlichkeit b' h db' irn Verhalten zurn weiBen Licht besteht. ii erwlegen, wii ren es el 

Abb. 12. Wahrscheinliche Verteilung der Forderungs- und Hem­
mungsbereiche fUr Lichtkeimer (A) und Dunkelkeimer (B); + For­
derungsbereich, - Hemmungsbereich (schraffiert). Zwischen bei­
den Typen bestehen also nur quantitative Differenzen, die aber 
zur Folge haben, daB beim einen (Lichtkeimer) im weiBen Licht 
dic Forderung, beirn anderen (Dunkelkeimer) die Hemmung 

tiberwiegt. Nach MEISCHKE. 

den Dunkelkeimern hemmt, 
weil hier die Hemmungspro­
zesse leichter ausgelost wer­
den (Abb. 12). 

Wie ist nun eine solche 
qualitativeundquantitative 
Verschiedenheit der Strah­
lenwirkungen moglich ? Die 
Wirkung von Strahlen, 
speziellihrephotochemische 
Wirkung ist davon abhan­
gig, wie stark die Strahlen in 
der Substanz, die den ent­
scheidenden photochemi­
schen ProzeB einleitet, ab­
sorbiert werden; quantita­
tive Wirkungsunterschiede 
werden wir also, wenn nicht 

besondere Grtinde fUr das Vorliegen einer Komplikation sprechen, aus 
Unterschieden der Strahlungsabsorption erklaren. Qualitative Unter-
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schiede dagegen konnen wir nur durch die Annahme erklaren, daB 
eine Lichtabsorption in mindestens zwei verschiedenen Substanzen statt­
findet, und die Absorption in der einen Substanz einen hemmenden, die 
Absorption in der anderen Substanz einen fordernden EinfluB ausiibt. 
Und wenn eine Strahlenart bei einem bestimmten Objekt einen qualitativ 
anderen Erfolg hat als eine andere Strahlenart, so muB daraus geschlossen 
werden, daB die eine Strahlenart starker in der den hemmenden, die andere 
starker in der den fordernden ProzeB einleitenden Substanz absorbiert 
wird. Es ist natiirlich auch moglich, daB eine groBere Zahl absorbierender 
Substanzen beteiligt ist. Lichtgeforderte und lichtgehemmte Samen 
brauchen sich nur dadurch zu unterscheiden, daB die beiden Arten von 
Substanzen in unterschiedlichem Mengenverhaltnis vorhanden sind. Die Um-
stimmung bei der Nach- 100 
reife kann sich z. B. aus %r---------~~"""",-------, 

einerAnderung dieses Men- ~ 
genverhaltnisses erklaren; ~ 
die U mstimmung durch !>:> ~ 

§ ~~~~------~~--------~,----~~~ die Temperatur dadurch, .§ 
daB der fordernde Pro- ~!>:> 
zeB starker temperatur- ~ 
abhangig ist als der hem- ~ 
mende. Die Lage der hem- 0 

menden und fordernden 
Lichtqualitaten gibt uns 
im Prinzip die Moglich­
keit, die Substanzen zu 
ermitteln, in denen die 
entscheidende Strahlungs­
absorption vollzogen wird. 

Erst an einem Objekt, 
namlich den Samen von 
Lactuca hat die Analyse 
zu einem bemerkenswer­
ten Teilergebnis gefiihrt. 
Durch die Benutzung 

9JfOO '1800 5200 
Wellenliinge ___ 

Abb. 13. Beeinflussung der Samenkeimnng von Lactuca dnrch ver­
schiedene Spektralbereiche. Die Samen wnrden zunachst mit rotem 
Licht vorbehandelt, welches so dosiert war, daB ohne weitere Be­
handlung eine Keimnng von 50 % eintrat. Sodann wnrde jedoch 
noch zusatzIich mit den angegebenen Spektralbereichen bestrahlt; 
dadnrch ergab sich eine Abweichung des Keimprozents vom Wert 50, 
und zwar bedingten einzelne Bereiche (rot und orange) eine For· 
derung der Keimung, andere (Grenze von ultrarot nnd rot, sowie 
blau und violett) eine Hemmung der Keimung. Ultra violett nnd 
ferneres Ultrarot sind indifferent. Die Blauhemmung diirfte einer 
Absorption im Karotinoiden, die Rotfiirderung einer Absorption 
im Chlorophyll entsprechen, wahrend die fiir die Ultrarothemmung 
verantwortliche absorbierende Snbstanz noch unbekannt ist. Jeden­
falls entspricht jedem Forderungs- oder Hemmungsbereich ein Ab­
sorptionsmaximnm in bestimmten, in Extrakten nachweisbaren Sub· 
stanzen (Abb. 14). Die Knrve stimmt prinzipiell mit den in Abb. 10 

und 11 dargestellten iiberein, ist jedoch genauer als diese. 
Nach FLINT und McALISTER. 

sehr enger Spektralbereiche lieB sich nachweisen, daB in einem fordernden 
Bezirk, der einen recht groBen Spektralbereich umfaBt (Abb. 13), doch 
noch qualitative Unterschiede bestehen, die bei der Darbietung geringer 
Lichtmengen deutlich werden. Dann zeigt sich, daB der Bereich urn 
670 mfJ- maximal fordernd wirkt, also der Bereich, in dem Ohlorophyll 
in den lebenden Zellen ungefahr seine Hauptabsorption aufweist. Tat­
sachlich konnte aus den Samen auch Chlorophyll extrahiert werden. 
Offensichtlich bedingt also eine Strahlungsabsorption im Chlorophyll 
eine Keimungsforderung. - Der im Gebiet des sichtbaren Spektrums 
liegende Hemmbezirk deckt sich ungefahr mit dem Absorptionsbereich 
des Karotins, es scheint also, daB man fiir die Hemmwirkung die Strah­
lungsabsorption im Karotin verantwortlich machen kann. Aber auch fiir 
den weiteren, im Ultrarot liegenden Hemmbereich ist sicher die Absorp­
tion in einer noch nicht analysierten Substanz ausschlaggebend; denn 
Extrakte der Samen zeigen auch hier eine starke Absorption (Abb. 14). 

Die bisher vorliegenden Untersuchungen an anderen Samen lassen 
zwar nicht so genaue Schliisse zu; jedoch widersprechen die Ergebnisse, 
wie die Abb. 10 und II zeigen, nicht der Annahme, daB die Verhalt-

2* 
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nisse uberall ganz ahnlich liegen. Und auch die fur die Keimung von 
Farnsporen veroffentlichten Daten stimmen jedenfalls mit der Annahme 
uberein, daB Strahlungsabsorption im Karotin keimungshemmend wirkt 
(Abb. 15). 
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Abb.H. 

Abb. ] 4. Lactuca. Absorptionsspektrum des Azctonextrakts aus den Samen. Die Absorption von blau bis griin 
ist wohl auf Karotinoide zuriiekznfiihren; im Samen bedingt diese Absorption Keimungshemmung. Die Ab­
sorption in gelb und orange (2 Bander) ist dem Chlorophyll zuzusehreiben; sie bedingt im Samen Keimungs­
ftirderuug; vgl. hierzu die Absorptionskurven von Karotin und Chlorophyll im Abschnitt "Strahlenwirkungen". 
Die Absorption im Ultrarot ist auf eine noeh unbekannte Substanz zuriiekzufiihren; sie bedingt im Samen 

Keimungshemmung (vgl. Abb. 13). Nach FLINT und McALISTER. 

Abb. 15. Keimung der Sporen von Athyrium tilix temina unter dem Einflu1l von Strahlen versehiedener 
Wellenlangen. Naeh ORTH. 

Man muB also annehmen, daB die strahlende Energie je nach der 
absorbierenden Substanz verschiedene chemische Prozesse einleitet. Bei 
diesen Prozessen sind vielleicht photodynamische Erscheinungen beteiligt. 
Solche photodynamischen Wirkungen sind bekanntlich bei der Strah­
lungsabsorption durch fluoreszierende Farbstoffe moglich, daher ver­
dient es Erwahnung, daB im chalazalen Ende der Samenschale von 
Phacelia tanacetifolia fluoreszierende Stoffe sind, und daB die Keimung 
dieses zu den Dunkelkeimern gehorenden Samens moglich wird, sofern 
man das chalazale Ende verdunkelt (MAGNUS). Fluoreszierende und 
photodynamisch wirksame Substanzen sind auch in den verschiedensten 
Samen aufgefunden worden (METZNER). 

Wenn der Lichthemmung etwa eine photooxydative Erscheinung zu­
grunde liegt, muB Sauerstoffmangel die Lichthemmung zugunsten der 
Forderung zurucktJ;'eten lassen; das scheint in der Tat zuzutreffen (KIPP). 

Jedenfalls konnen solche oder auch andere Prozesse dann schlieBlich 
zur Zerstorung von Hemmungsstoffen (wie es GASSNER annimmt) oder 
auch zur Bildung von Reizstoffen (nach der Theorie LEHMANNs) fiihren. 
Diesen stofflichen Veranderungen kommt im einfachsten Fall die schon 
bei der Erorterung der Nachreifungsprozesse genannte Bedeutung zu: 
H erstellung der Durchliissigkeit fur Wasser und vor allem fur Sauerstoff; 
denn eine Durchlocherung der Samenschale kann oft das sonst notwendige 
Licht ersetzen (AXENTIEFF). Das ist jedoch keine allgemeingultige Regel; 
die zu uberwindende Hemmung scheint also in anderen Fallen vom Samen­
innern auszugehen. - Ein anderer Weg zur Ermittlung der durch das Licht 
eingeleiteten chemischen Umsetzungen besteht in den Versuchen, das 
Licht durch die Zugabe bestimmter Substanzen uberflussig zu machen. 
Namentlich GASSNER fand mehrere solche Substanzen, unter denen be­
sonders N-Verbindungen, vor allem Nitrate zu nennen sind. 

Der EinfluB von Licht und Dunkelheit auf die Beendigung der Ruheperiode ist nicht 
nur bei Samen, sondern - weniger eingehend - auch bei anderen ruhenden Organen unter· 
sucht worden. Unter den Sporen sind beispielsweise neben den bereits erwahnten einiger 
Farne die der Nostocaceen als Lichtkeimer zu bezeichnen (HARDER), dagegen die Uredo­
sporen von Puccinia graminis trifici als Dunkelkeimer (DILLON-WESTON). sie werden vor 
aHem durch langwelliges Licht (Gelb, Orange und am starksten Rot) gehemmt, wenig oder 
nicht durch blaues und griines Licht. Es sind aber auch Lichtf6rderungen bei Pilzsporen 
beschrieben worden. 
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Die Keimung der Winterknospen von Hydrocharis wird durch rote Strahlen gefordert, 
durch blaue weniger gefordert und durch blaugriine gehemmt [SIMON (2)]. Hier besteht 
also eine ahnliche qualitative Differenz der Wirkung einzelner Spektralbereiche wie wir 
sie bei Samen kennenlernten. Vielleicht treten noch genauere "Obereinstimmungen zutage, 
wenn bei der Untersuchung Bolcher ruhenden Knospen ahnlich enge Spektralbereiche 
benutzt werden wie bei der Untersuchung der Samen. 

Temperaturwirkungen. Neben dem Licht (bzw. der Dunkelheit) ist 
auch die Temperatur, namentlich erhohte Temperatur als wichtiger Faktor 
bei der Beendigung von Ruheperioden erkannt worden, wahrend niedrige 
Temperatur den Ubergang zur Ruhe veranlassen kann. 

Die Beziehungen sind aber nicht so einfach, wie man zunachst an­
nehmen mochte. Zunehmende Temperatur braucht nicht notwendig den 
Entwicklungsbeginn zu beschleunigen. Frisch geerntete Samen von Tara­
xacum megalorhizon keimen bei 18-200 am besten, dagegen treten 
sowohl bei hoherer (300) als auch bei niedrigerer (150 und 0-1 0) 

Temperatur Entwicklungsstorungen auf (Popcov). Raben die Samen ge­
lagert, so macht sich diese eigentiimliche Temperaturabhangigkeit nicht 
mehr so sehr bemerkbar. 

Eine andere bemerkenswerte Temperaturwirkung zeigt sich darin, 
daB die Anwendung wechselnder Temperatur oft viel giinstiger ist als 
konstante Temperatur. Das kann sich anscheinend in einigen Fallen 
(nach Versuchen mit Samen von Alisma Plantago) daraus erklaren, daB 
zunachst bei niedriger Temperatur eine 
Quellung des Samens erfolgt, und dann 
durch erhohte Temperatur eine Ausdehnung 
des Quellungswassers sowie ein Entweichen 
der in ihm gelosten Gase bedingt wird, so 
daB die Sprengung der Samenschale er­
leichtert wird (SCHAUMANN). 

Vielfach kiirzt auch niedrige Temperatur 
die Ruheperiode ab, obwohl sie sie seIber 
einleitet. Zum Beispiel wurden Gladiolen­
rhizome 28 Tage lang (beginnend 8 Tage 
nach dem Ausnehmen aus dem Boden) bei 
30 bzw. 350 gelagert. Dann wurde ausge­
pflanzt, und das in Abb. 16 dargestellte 
Ergebnis erzielt. 
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Abb.16. Gladiolus, Sorte "Souvenir", 
Abkiirzung der Ruheperiode durch Kalte­
behandlung. 8 Tage nach der Ernte be­
ginnt die 28tiigige Lagerung bei 30 bzw. 350 , 

dann wurde ausgepfJanzt und festgestellt, 
daB nach dem Verlauf der weiteren in der 
Abszisse angegebenen Tage die in der Or­
dinate angegebenen Prozente der Rhizome 
gekeimt waren. Nach Versucheu von 

DENNY und MILLER. Man darf in dieser hiiufig gemachten Erfah­
rung, daB wahrend der Ruheperiode niedrigere 
Temperatur giinstig wirkt, eine .Anpassung an die natiirliche Umgebung sehen, da 
die Ruheperiode ja normalerweise in die kalte Jahreszeit fallt. Eine physiologische Er· 
kliirung der Effekte ist bisher nicht moglich. Jedoch ist hier wohl unter anderem die vollige 
Ausschaltung aller chemischen Umsetzungen im ruhenden Organ wichtig. DaB solche 
Umsetzungen sonst doch noch ablaufen, haben wir ja schon friiher (S. 12) erwahnt. Es 
ist in dieser Hinsicht aufschluBreich, daB die giinstige Wirkung niedriger Temperatur bei 
Samen, speziell die Wirkung auf die Lebensfiihigkeit, auch durch Trocknung der Luft ersetzt 
werden kann (BARTON). Beispielsweise keimten von Samen der Lactuca sativa nach 3jiihriger 
Aufbewahrung bei Zimmertemperatur in offenen GefiiBen etwa. 20%, unter gleichen Be· 
dingungen bei _5° aufbewahrt mehr als 80%. Dagegen betrugen die Keimprozente fast 
unabhangig von der Lagertemperatur etwa 80%, wenn eine Trocknung iiber CaO erfolgt war. 

Etwas prinzipiell anderes liegt wohl vor, wenn die Abkiirzung der 
Ruheperiode nicht durch die Dauereinwirkung niedriger Temperatur, 
sondern durch kurzdauernde Einwirkung besonders niedriger Temperatur 
abgekiirzt wird. Derartige Wirkungen sind zunachst wieder fiir Samen 
zu nennen; die Keimgeschwindigkeit und das Keimprozent wird durch 
leichtes kurzdauerndes Ausfrieren der Samen oft [z. B. bei Papaver 
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somniferum (FIRSOVA)] erhOht; langeres Ausfrieren wirkt begreiflicherweise 
schadigend. Dnter den Sporen verhalten sich unter anderem die von 
Oedogonium ahnlich; ihre normale Ruheperiode dauert 12-14 Monate; 
sie konnen aber schon nach 1 Monat zum Keimen gebracht werden, wenn 
sie wenige (bis zu 4) Tage auf einige Grad unter dem Nullpunkt abge­
kiihlt werden (MAINX). 

Auch bei Kartoffelknollen ist ein entsprechender Effekt beobachtet 
worden, wenn eine voriibergehende Abkiihlung auf eine in der Nahe des 
Nullpunktes liegende Temperatur erfolgt (SNELL); dabei wurde zudem 
festgestellt, daB diese Behandlung eine Starke-Zuckerumwandlung zur 
Folge hat, die, sofern nachher die Temperatur wieder erhoht wird, zur 
Atmungsforderung fiihrt, weil nunmehr ja eine groBere Menge unmittel­
bar veratembaren Kohlehydrats vorliegt. (Zuckergehalt und Zucker­
zufuhr werden oft zum begrenzenden Faktor der Atmungsintensitat.) 
Diese Beobachtung legt den Gedanken nahe, daB auch in den anderen 
Fallen die giinstige Wirkung kurzdauernder niedriger Temperatur auf einer 
Reizwirkung beruht, wie sie ahnlich durch die verschiedensten anderen 
physikalischen und chemischen EinfIusse auf die Ruheperiode ausgeubt 
werden kann, und zwar gerade durch solche Agentien, die bei langer­
dauernder Einwirkung auch nichtruhende Organe schadigen. Hierher 
gehOrt z. B. der EinfluB kurzdauernder hoher Temperaturen, ein EinfluB, 
der uns namentlich durch seine Anwendung beim Frilhtreibverfahren 
in der Gartnerei bekannt ist, also durch seine Anwendung bei der 
Abkiirzung der Ruheperiode von Knospen. Dabei wird vor allem das 
Warmbad oft angewandt, durch das manche Pflanzen, die sonst noch 
eine mehrmonatige Ruhe vor sich hatten, angeregt werden, sich innerhalb 
weniger Tage zu entwickeln. Diese Anregung gelingt sowohl im Fruhjahr 
vor der normalen Entwicklung als auch bereits im Herbst; dagegen nicht 

Hydrocharis-Winterknospen, 
Treibwirkung der 

Temperatur. 

Temperatur . 
42 
45 
46 
47 
48 
50 
52 
55 

Erforderliche 
Einwirknngsdauer 

60---120 Min. 
15- 30 " 
5- 20 " 
5- 10 " 

5 " 
2 Min. oder weniger 
30 Sek. - 1 Min. 
15 Sek. oder mehr 

oder doch erheblich schwieriger im Winter. 
Die einzelnen Pflanzen verhalten sich in 
bezug auf die Leichtigkeit der Beendigung 
ihrer Ruheperiode ganz verschieden. 

Fiir die Einwirkung hoher Temperatur 
ist eine um so kiirzere Zeit erforderlich, je 
hoher die Temperatur ist. So waren fur 
die Winterknospen von H ydrocharis morsus 
ranae bei der Anwendung des Warmbades 
im Herbst die in nebenstehender Tabelle 
angegebenen Badezeiten notwendig, um zu 
veranlassen, daB die Keimung der Knospen 
etwa 1 Woche spater eintrat (VEGIS). 

Die Temperaturwirkung auf die Beendigung der Ruheperiode zeigt 
also eine in diesem AusmaB bei den meisten anderen physiologischen 
Prozessen nicht bekannte starke Temperaturabhangigkeit. Wahrend bei 
den meisten Stoffwechselprozessen ein Temperaturkoeffizient zwischen 
2 und 3 besteht (Verdoppelung oder Verdreifachung der Reaktions­
geschwindigkeit bei einer Temperaturerhohung um 100), ist aus den oben 
wiedergegebenen Zahlen ein QI0-Wert von 58 abzulesen. Nun ist es gewiB 
voreilig, aus der Hohe eines Temperaturkoeffizienten sichere Schliisse 
auf die Natur des zugrunde liegenden Prozesses ziehen zu wollen, da beim 
Zusammenwirken mehrerer chemischer Prozesse hohere Temperatur­
koeffizienten entstehen konnen, als sie fur den EinzelprozeB charakteri­
stiseh sind; aber ein so auffallend hoher Koeffizient wie der genannte 
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spricht doch fiir die Berechtigung der Vermutung, daB der Temperatur­
wirkung hier eine Koagulation oder Denaturierung von EiweiBsolen zu­
grunde liegt, Prozesse, denen in der Tat so hohe Temperaturkoeffizienten 
zukommen. 

Demnach kann es sich, auch schon 
wegen der kurzen Zeit, wahrend der die 
Tempe~atureinwirkung erforderlich ist, 
nicht so sehr um eine direkte Beeinflus­
sung des Stoffwechsels handeln, durch 
die, wie mehrere Autoren annehmen, das 
Warmbad zur Beendigung der Ruhe­
periode fiihrt. Sehr wohl aber konnen 
die genannten kolloidchemischen U m­
wandlungen zur Freisetzung von Enzymen 
und dadurch zur Stoffwechselforderung, 
speziell zur Atmungssteigerung, fiihren. 

Diese Deutung wird auch noch durch 
Beobachtungen an den Ascosporen von 
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Abb.17. Beispiel einer Entwicklungsanregung 
durch physlologisch extrem hohe Temperatur. 
Keimung (Ordinate) der Sporen von Neuro­
spora nach 20min iitiger Erhitzung auf die in 

der Abszisse genannten Temperaturen. 
Nach GODDARD. 

Neurospora tetrasperma gestiitzt. Die Sporen keimen nur, wenn sie einige 
Minuten auf 52-600 erhitzt und dann wieder abgekiihlt wurden (Abb. 17). 
Die Aktivierung kann nach einiger Zeit zUrUckgehen und dann erneut 
ausgelost werden. Es ist nun bemerkens- '100 
wert, daB als Wirkung der kurzdauernden mmJ 
Temperaturerhohung eine Atmungsstei­
gerung nachweisbar ist, die sich sehr 
wohl von der spateren, mit der Keimung 
eintretenden Atmungssteigerung unter- 300 

scheiden laBt (Abb. 18). 
Wahrend eine vorubergehende Einwir­

kung extrem hoher oder sehr niedriger 1 
Temperatur bei nachtraglicher Herstel- ~ 200 

lung normaler Bedingungen die Ruhe- ~ 
periode beendenkann, vermag eine tangere 
Einwirkung niedriger Temperatur gerade 
umgekehrt den Eintritt der Ruhe zu be­
dingen. Das gilt sogar so allgemein, daB 100 
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man die Behandlung mit niedriger Tem­
peratur als wichtigstes Mittel zur Ein­
leitung der Ruhe und (im Zusammenhang 
damit) der KaIteresistenz betrachten dad. 
Niedrige Temperatur verursacht also die 
Plasmaeigenschaften, die wir als wesent­
Hch fiir ruhende Zellen erkannt haben. 
Oft, aber nicht immer wird das erreicht, 
weil niedrige Temperatur die Bildung von 
Zucker aus Starke fordert und dadurch 

Abb. 18. Erkliirung der Temperaturwirkung 
durch Atmungssteigerung. Atmung der Sporen 
von Neurospora (mm' O.-Verbrauch), und zwar 
bei ruhenden Sporen, bei entaktivierten (er­
neute Riickkehr In den Ruhezustand durch 
voriibergehende Verhinderung der Atmung), 
aktivierten (Hitzebehandlungl) und emeut 

aktivierten. Vgl. auch Abb. 17. 
Nach GODDARD. 

dem Plasma auf osmotischem Wege freies 
Wasser entzogen wird (vgl. S. 10). Die unterschiedliche Kalteresistenz 
verschiedener Pflanzen kann sich geradezu daraus erklaren, daB die Pflanze 
unter dem EinfIuB niedriger Temperatur verschieden schnell und intensiv 
zur Zuckerbildung schreitet. 

Stimulationen durch Schadigungen. Will man, von der naheliegenden 
Annahme ausgehend, daB die physiologische Grundlage der Aktivierung 
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durch kurzdauernde extreme Temperaturen (Hitze oder Kalte) in allen 
Fallen mehr oder weniger gleichartig ist, die an den verschiedenen Ob­
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Allb. 19. Schiidiguug des lebendeu Ge­
webes bediugt oft eine gesteigerte :Fermeut­
tatigkeit. Stoffwechselablauf iu Ratteu­
leberschnitten nach Zugabe von Chinin 
(also Schiidigung durch Vergiftuug). Sauer­
stoffverbrauch und CO,-Abgabe steigen, 
letztere iedoch mehr (DberschuB: schraf­
fiertes Gebiet); vor aHem wird also die 
"G1ykolyse" gefiirdert. Nach DRUCKREY. 

jekten gewonnenen Erfahrungen zu einem 
Bild vereinigen, so gelangt man zur Ansicht, 
daB primar eine kolloidchemische Umwand­
lung von EiweiBstoffen stattfindet, die dann 
eine Atmungssteigerung zur Folge hat; und 
die Atmungssteigerung ihrerseits stellt den 
Anfang zur Aufhebung der Ruhe dar. Diese 
SchluBfolgerung findet eine gute Stutze in 
der allgemeinen, bei den verschiedensten 
Untersuchungen aufgefundenen Gesetzlich­
keit, daB jeder AuBeneinfluB, der in starker 
Dosis zu merklichen Schadigungen fuhrt, 
bei vorsichtiger Dosierung eine Forderung 
bedingt, der eine nur unbedeutende Scha­
digung vorhergeht (ARNDT-SOHULzEsches 
Gesetz). Fur die Entstehung dieser Gesetz­
lichkeit ist es offenbar wichtig, daB die 
Strukturzerstorung, die ja mit der groben 
kolloidchemischen Umwandlung notwendig 
eintritt, zur Beseitigung von Trennungen 
zwischen Ferment und Substrat fuhrt. Und 
die Rolle solcher strukturell bedingten 
Trennung fur die unterschiedliche Ferment­
aktivitat ruhender und aktiver Organe 
haben wir ja schon fruher hervorgehoben. 
Atmungs- und Garungsforderung durch 
schadigende Eingriffe sind oft beobachtet 

worden. Anscheinend wird beispielsweise die Amylase durch die Struk­
turzerstorung aus ihrer normalen Bindung im Protoplasma-EiweiBsystem 

6 gelost und das Polysaccharid nunmehr in 
~ ein der Atmung und Garung unmittelbar 

zugangliches Kohlehydrat verwandelt. 
Eingehend ist neuerdings die Stoffwech­

selforderung durch Schadigung tierischer 
Gewebe beschrieben worden, wobei es sich 
speziell um eine mehr als 300 % betragende 
Forderung der Glykolyse handelt, so daB 
nach der Verletzung die CO2-Abgabe einige 
Zeit den 02-Verbrauch ubersteigt (Abb. 19). 
Das zeigte sich in gleicher Weise unter dem 
EinfluB mechanischer und chemischer Scha­
digung. Uber entsprechende Erfahrungen 
verfugen wir auch fur hohere Pflanzen; bei­
spielsweise vermag selbst geringe mecha­
nische Einwirkung die CO2-Abgabe pflanz­
licher Gewebe um mehr als das Doppelte 
zu steigern (Abb. 20). 

Oder: Bei Kartoffeln und Apfeln bleibt 
die Braunung trotz der Anwesenheit von 

Chromogen und Oxydasen in den Zellen nach der Ermoglichung des 
Sauerstoffeintritts ins Gewebe durch Zerschneiden aus, bzw. sie beschrankt 

Abb. 20. Demonstration der in Abb. 19 
dargestellten Erscheinung an pfianzlichem 
Gewebe. Atmungssteigerung im Blatt von 
Prunus laurocerasu8 infolge einer Biegung 
(mechanische Reizung) des Blattes. Ab­
szisse: Zeit nach dem Abtrennen des 

Blattes. Nach ANDUS. 
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sich auf die beschadigten Zellen. Chromogen und Oxydasen sind also offen­
bar irgendwie durch semipermeable Membranen voneinander getrennt, 
und erst wenn wir diese Membranen zerstoren (z.B. durch Behandlung mit 
Chloroformdampfen) tritt die Braunung ein (HARVEY). 

Fur die Richtigkeit der hier gegebenen Erklarung einer Stoffwechsel­
forderung und Entwicklungsanregung durch extreme Temperaturen spricht 
eindringlich die Erfahrung, daB ein ahnlicher Effekt, wie ihn kurzdauernde 
Abkuhlung oder Erhitzung bedingen, auch durch andere schadigende Ein­
griffe physikalischer oder chemischer Natur bei maBiger Dosierung erreicht 
werden kann. Die Winterknospen von Stratiotes konnen durch Zerteilung in 
zwei oder mehr Stucke zur Beendigu~g der Ruhe veranlaBt werden 
(WISNIEWSKI); fur andere Pflanzen gilt Ahnliches (SCHLUMBERGER); z. B. 
konnen Syringa-Knospen zur Entwicklung gebracht werden, wenn man 
sie durchlochert (JACOBI), Kartoffeln, wenn die Epidermis geburstet 
wird (KOLTERMANN). 

Es scheint aber, daB bei solchen Entwicklungsanregungen auBer der 
Freisetzung von Enzymen auch die Freisetzung von Hormonen, speziell 
von Wachstumshormonen, wichtig ist. 

Chemische Faktoren. Die auffallige Wirkung von Giften, deren Be­
deutung fur die Unterbrechung der Ruhe lange bekannt ist und 
durch neuere Untersuchungen immer wieder ihre Bestatigung findet, 
konnen wir teilweise ahnlich erklaren wie jene Temperatureinflusse. 
Besonders wirksam ist Blausaure, unter deren EinfluB (1-2stiindige 
Begasung) sich die Knospen von Laubholzern selbst dann zur Entwick­
lung bringen lassen, wenn der Versuch wahrend der tiefsten Ruhe, d. h. 
wahrend der sog. Mittelruhe (im Winter) durchgefUhrt wird. Blausaure 
wirkt aber auch auf die schon mehrfach genannten Winterknospen von 
H ydrocharis fruhtreibend. AuBerdem sogar auf Samen; Weizen, der 
noch nicht nachgereift war, konnte, wenn die Fruchte in trockenem Zustand 
mit Blausaure begast wurden (8 Vol.-% Blausaure im Luftraum wahrend 
1/2-48 Stunden), zur verfruhten Keimung gebracht werden (HAssEBRAuK). 

Fur die Erklarung der Blausaurewirkung ist noch eine speziellere 
Theorie aufgestellt worden, die uns in mancher Hinsicht weiter fuhren 
kann. Blausaure ist ein typisches (die eisenhaltigen Fermente inakti­
vierendes) Atmungsgift. Bei einer Blausaurebegasung muB es daher zu 
einer Anhaulung von Produkten der intramolekularen Atmung kommen: 
und zwar auch dann schon, wenn die Blausaurekonzentration nicht zur 
Ausschaltung der Sauerstoffatmung ausreicht; denn sehr geringe Blau­
saurekonzentrationen, die die Atmung noch nicht beeinflussen, sind sehr 
wohl imstande, die normale, als PASTEUR-MEYERHOFSche Reaktion be­
kannte Resynthese von Spaltprodukten zum Kohlehydrat mittels der 
durch Oxydation gelieferten Energie zu hemmen. Die Produkte der 
intramolekularen Atmung sind aber gute Entwicklungsanreger (BORESCH). 
Besonders trifft das fur den Azetaldehvd, aber auch fUr Alkohol und Sauren 
zu, die die Ruheperiode bei direkter Einwirkung auf die Pflanze ebenfalls 
abkurzen konnen, also fruhtreibend wirken (HASSEBRAUK). Auch die 
Samenkeimung wird durch Azetaldehyddampfe gefordert (NIETHAMMER). 
Die blattburtigen Knospen an den festsitzenden Blattern von Bryophyllum 
calicinum konnen durch Injektion von Azetaldehyd, Brenztraubensaure, 
.Athylalkohol und Azeton zur Entwicklung angeregt werden (KAKESITA). 
Die durch diese Beobachtungen gewonnene Theorie hat man auf die 
FaIle auszudehnen versucht, in denen das Fruhtreiben nicht mit Blau­
saure erreicht wird. Auch die physikalischen Treibmittel sollen namlich 
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die Saure- bzw. Azetaldehydbildung in der Pflanze fordern. Bei der 
Kaltebehandlung bliebe das Primare auf jeden Fall die genannte Struktur­
zerstorung im Plasma, die zur Starke-Zuckerumwandlung fuhrt; aber 
der dabei entstandene Zucker soli wichtig werden, weil er das Material 
zur intramolekularen Atmung, also zur Saure- und Azetaldehydbildung 
liefert. (Direkte Glukoseinjektion wirkt ebenfalls.) Die Warmbadwirkung 
hat man in analoger Weise durch die Annahme erklart, daB durch den 
Sauerstoffmangel des warmen Wassers die intramolekulare Atmung stark 
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gefordert werde; der Stoffwech­
sel muB ja durch die Tempera­
turerhOhung beschleunigt wer­
den, es fehIt aber der notwen­
dige Sauerstoff zur normalen 
Atmung. So muB es auch hier 
zur Anhaufung der genannten 
Substanzen kommen, die z. B. in 
Samen nach Warmbadbehand-

40B 10 12 1'1 16 1B ZO 22 2'1 2 'Ib. lung tatsachlich festgestellt 
Tugeszeil wurde (N IETHAMMER). Ebenso 

Abb. 21. BryophyUum calycinum. In elnem von der Pflanze 
Isolierten Blatt 1st der PH" Wert durchweg nledriger als In 
dem an der Pflanze verbliebenen Kontrollblatt. Angegeben 
sind die PH-Werte des 1. Tages nach der Isolierung. (Die 
auJ3erdem erkennbare tagesperiodlsche Azlditiitsschwankung 
1st bekanntlich elne normale Erschelnung bel BryophyUum.) 
Die hOhere Azldltiit des Isolierten Blattes wirkt entwlcklungs­
anregend oder 1st doch Ausdruck von Stoffwechseliinderun­
gen, die zur Entwicklungsanregung fllhren. N ach KAKESITA. 

wurde in den Blattern von 
Bryophyllum nach dem Warm­
bad oder auch nach einem Auf­
enthalt in Wasserstoffgas eine 
Zunahme des GehaIts an Azet­
aldehyd und Alkohol gefun­
den. - Beim letztgenannten 

Objekt kann auch die Saureanhaufung wichtig sein, die sowohl beim Isolieren 
der Blatter als auch nach Warmbadbehandlung beobachtet wurde (Abb. 21). 

Ganz so einfach werden die Dinge 
-1.~~l¥orm60tf~ in. der Wir~lichk~it. be~timn;tt nicht 
PHv,o~ ~ ~ sem; aber 1m Prmzlp 1st hler wohl 
! eine richtige Theorie gewonnen wor-

'1,. '6eIIoniIeII den. Wir BoUten nur beachten, daB 
~ un es auf recht verschiedenem Wege zur 

zo 22 z¥ Z ¥ 6 " 10 1£b. Anhaufung von Produkten der intra-
TlI§BSzeil molekularen Atmung kommen kann. 

Abb.22. Wle Abb.21. Auch unter dem ElnfluJ3 E' H d S t ff t 
des Warmbades entsteht elne Zunahme der AzI- Ine emmung er auers 0 a mung 
dltitt und wlederum eine Entwlcklungsanregung. und auch eine Ausschaltung der PA-

Da~J;o ~~::J:~a~:c~o*~~1:hr, sTEUR-MEYERHoFschen Reaktion ist 
nicht unbedingt notwendig. Wenn 

wir etwa beriicksichtigen, daB ein Friihtreiben nicht nur durch warmes 
Wasser, sondern auch durch warme Luft, also ohne Sauerstoffmangel 
erreicht werden kann, so durfen wir doch damit rechnen, daB diese hohe 
Temperatur ahnlich wie eine extrem niedrige Strukturzerstorungen be­
dingt, die den Stoffwechsel fordern, und an dieser Forderung ist erfah­
rungsgemaB die intramolekulare Atmung immer viel starker beteiligt 
als die Sauerstoffatmung (DRUCKREY) (vgl. Abb. 19). Auch der Blau­
saure muB oft eine mehr indirekte Wirkung zugeschrieben werden, da 
sie ja schon auf trockene Samen wirkt und hier die einfache Ausschaltung 
einer Sauerstoffatmung nicht in Frage kommt. Der Sauerstoffentzug 
braucht ebenfalls nicht durch direkte Hemmung der Atmung wirksam 
zu werden. Sauerstoffentzug wirkt ferner indirekt schadigend auf die 
Zelle (sofern sie nicht nur latent lebt); aber auch in allen diesen Fallen 
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mehr indirekter Wirkung ist ja eine relative oder absolute Forderung 
der intramolekularen Atmung zu erwarten. 

Worauf die entwicklungsanregende Wirkung von Produkten der intra­
molekularen Atmung beruht, laBt sich noch nicht entscheiden. Moglicher­
weise sind die Stoffe an der Bildung von Hormonen beteiligt, oder auch 
!p.r die Synthese von Sekundarstoffen (Fetten, Phosphatiden, atherischen 
Olen, EiweiBen) wichtig. In diese!!L Sinne I auBern sich RUHLAND und 
RAMSHORN, die klirzlich den interessanten Befund mitteilen konnten, 
daB auch normalerweise die aktiven meristematischen Gewebe im Gegensatz 
zum Dauergewebe eine starke intramolekulare Atmung (Garung) aufweisen. 

Die zahlreichen im Laufe der Zeit bekanntgewordenen Beispiele fur Entwicklungs­
fOrderungen durch Verhinderung der Atmung, also durch relative Forderung der intra­
molekularen Atmung, konnen hier nicht aufgezahlt werden. Erwahnt sei, daB gleichfalls 
ein Aufenthalt in Kohlensaure entwicklungsfordernd wirkt, so bei den Pyknosporen von 
Deuterophoma tracheiphila (RABINOWIZ) und bei Kartoffeln (THORNTON), fUr die auch eine 
gleichartige Wirkung des Sti.9kstoffs festgestellt wurde. Sodann mag die Wirkung von Ather 
hier genannt werden; durchAtherisieren kOnnen z. B. Syringa-Knospen schon Mitte Oktober 
zum Treiben gebracht werden; der Erfolg laBt sich sowohl durch Begasung als auch durch 
Injektion erreichen (JOHANNSEN). Ferner ist Rauch wirksam. Bei Kartoffeln wurde unter 
anderem eine Treibwirkung von ClCH2CH20H, NaSCN und NH2CSNH2 beobachtet, und 
dabei gleichzeitig eine Zunahme von Katalase und Peroxydase festgestellt [DENNY und 
MILLER (1)]. Am gleichen Objekt sind aber noch die verschiedensten al!!ieren Stoffe wirk­
sam, sR die Damp~~ von Azeton, Benzol, Toluol, AUylsenfol, Essigsaure-Athylester, Butter­
saure-Athylester, Athylen, Propylen [DENNY und MILLER (1)]; auch Chloroform wirkt, 
z. B. nach einer Einwirkung von 0,005-0,02 % wahrend 24 Stunden, friihtreibend auf 
Kartoffeln (KOLTERMANN). 

Sofern diese Stoffe die intramolekulare Atmung nicht durch eine Hemmung der nor­
malen relativ fordern, konnen wir die durch sie vermutlich bedingte Anhaufung von Garungs­
produkten anscheinend als Ergebnis eines gesteigerten Zuckergehalts betrachten. Bei 
Solanum tubero8um nimmt der Zuckergehalt urn 100% zu (vor allem in den Knospen), wenn 
die Ruheperiode durch Behandlung mit derartigen Gasen abgekurzt wird (DENNY). 

Bei Samen ist oft ein fordernder EinfluB der verschiedensten Stoffe beschrieben worden, 
unter denen wieder solche, die in groBeren Konzentrationen giftig wirken, eine besondere 
Rolle spielen. Jedoch wurde der Erfolg solcher "Saatgutstimulation" oft ubertrieben. Auch 
wenn es, wie wir sahen, durchaus zutrifft, daB Gifte bei vorsichtiger Dosierung fordernd 
wirken konnen, bleibt doch zu berucksichtigen, daB es sich dabei stets um kurzdauernde 
Stimulierungen handelt und die gUnstige Wirkung keineswegs wahrend der ganzen onto­
genetischen Entwicklung fortbestehen kann; die angebliche betrachtliche Erntesteigerung 
durch Saatgutstimulation ist daher mit Recht abgestritten worden. GroBere positive 
Erfolge der Saatgutstimulation sind vor allem dann zu erwarten, wenn die angewandten 
Stoffe durch die Abtotung von Schadlingen, etwa von Pilzsporen, wirksam werden. 

Wenn anorganische Stoffe, wie namentlich mehrere Salze, z. B. KCl, CaC~, NaCl, 
MgCl2 , auf das Austreiben von Knospen, sowie auf die Keimung von Pollenkornern (JACOBI) 
giinstig wirken, so muB man wohl in erster Linie der Beeinflussung des Kolloidzustandes 
eine Bedeutung zuschreiben; denn auf diesem Wege ist ja eine Erhohung der Ferment­
aktivitat moglich. 

Bei den in der Literatur beschriebenen zahlreichen Wirkungen chemischer Agentien 
auf die Keimung darf nicht ubersehen werden, daB es sich dabei oft weniger um die eig~nt­
liche Aufhebung der Ruheperiode als schon um eine Begunstigung der spateren EntwlCk­
lung handelt. Die benutzten Reizmittel sind zum Tell Stoffe, die fur diese Entwicklung 
unerlaBlich sind. Besonders auffallig sind derartige Erfolge dann, wenn es sich um zwar 
lebensnotwendige, aber nur in geringen Konzentrationen erforderliche Stoffe handelt. 
Ein interessantes Beispiel bietet die Wirkung von Borsaure auf die Keimung von Seerosen­
pollen. Schon uberaus geringe Konzentrationen (bis herunter zu 0,00005 %) wirken fordernd. 
Da die Borsaure nicht nur auf die Keimung, sondern auch auf das Pollenschlauchwachstum 
wirkt, darf man wohl annehmen, daB es sich hier um die Lieferung eines zur Entwicklung 
notwendigen Stoffes handelt (SCHMUCKER). 

Hormonale Wirkungen. Einen ganz wesentlichen Faktor fur die 
Uberwindung von Ruheperioden haben wir noch nicht genannt: Die 
Beseitigung hemmender Einfliisse, die von angrenzenden oder auch von 
weiter entfernt liegenden Zellen ausgeubt werden. Einen derartigen Vor­
gang konnen wir beobachten, wenn eine Zelle oder ein Komplex von Zellen 
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aus dem natiirlichen Zusammenhang herausgelost wird. Die heraus­
gelosten Zellen entfalten Potenzen, die vorher ruhten; es entstehen neue 
Organe, oftmals ein ganz neues Individuum; und an dieser Restitutions­
leistung erkennen wir, daB die Potenzen in der Zelle sehr wohl noch vor­
handen waren, obgleich sie sich im normalen Verlauf der Ontogenese iiber­
haupt nicht entfalten; die Zelle ist totipotent geblieben. Freilich handelt 
es sich bei dieser Neuentfaltung schlummernder Potenzen doch schon oft 
um etwas anderes als bei der vorher untersuchten Aktivierung ruhender 
Zellen. Die zu Restitutionsleistungen schreitende Zelle braucht sich ja 
zuvor nicht im Zustand allgemeiner Ruhe befunden zu haben; sie konnte 
in anderer Hinsicht sogar recht aktiv sein. Die Untersuchung der Frage 
aber, wie es zu dieser auswahlenden Entfaltung und Nichtentfaltung 
einzelner Potenzen kommt, gehort zur Entwicklungsphysiologie, sie braucht 
uns hier nicht ausfiihrlich zu beschaftigen. Immerhin ist es auch fur 
unsere Betrachtungen interessant, daB sich einige Parallelen zur Ent­
wicklungsanregung vollig ruhender Zellen aufzeigen lassen. Dabei beginnen 
wir am besten mit der Betrachtung der Entwicklungsanregung von Or­
ganen, deren Aufgabe in der Pflanze iiberhaupt nur darin besteht, im 
FaIle einer Beschadigung Restitutionsleistungen zu vollbringen. Solche 
Organe, die im normalen Getriebe des Lebensgeschehens kaum eine Rolle 
spielen und wohl auch hinsichtlich ihrer Stoffwechselleistungen als weit­
gehend ruhend gelten miissen, sind z. B. Blattachselknospen, die ver­
lorengegangene Sprosse ersetzen konnen. Wie zu erwarten, lassen sich 
solche Knospen, die normalerweise, also wenn eine Restitution nicht 
notwendig wird, in dauernder Ruhe verharren, durch ahnliche auBere 
Einwirkungen zur Entwicklung veranlassen, wie die vorher untersuchten 
Organe, die normalerweise nur eine voriibergehende Ruheperiode durch­
machen:. Man kann also Blattachselknospen durch Behandlung mit Blau­
saure, Ather, Chloroform, durch die Anwendung des Warmbades usw. 
auch dann zur Entwicklung bringen, wenn Restitutionen nicht not­
wendig sind. Das gilt analog fiir die meristematischen Komplexe auf den 
Blattern von Cardamine pratensis (HARIG) und, in geringerem MaBe, fur 
die Meristeme in den Blattkerben von Bryophyllum. Die Stimulations­
mittel konnen auf diesem Wege die Entwicklung aber nur einleiten, wenn 
bereits Meristeme vorhanden sind. Zum Beispiel ist eine entsprechende 
Behandlung der Begonia-Blatter erfolglos, obgleich diese nach der Ab­
trennung von der Pflanze sehr lebhaft zu Restitutionen schreiten. 

Aber auch in den Fallen, in denen es gelingt, die ruhende Potenz durch 
auBere Faktoren zur Entfaltung zu bringen, also bei Anwesenheit meriste­
matischen, noch nicht in den Dauerzustand iibergegangenen Gewebes, 
besteht immer noch die Frage, wie diese Anregung bei der normalen Resti­
tution entsteht. Zum Teil hat man wiederum mit der Anhaufung von 
Produkten der intramolekularen Atmung gerechnet. In abgeschnittenen 
Bryophyllum-Blattern ist in den ersten Tagen nach der Isolierung eine 
Anhaufung von Azetaldehyd und Alkohol gefunden worden (KAKESITA); 
ebenfalls konnte Zuckeranhaufung und erhohte Fermentaktivitat sowie 
Saurebildung (Abb. 21) festgestellt werden (FREELAND; jedoch auch MEHR­
LICH). Aber ein allgemeinerer Erklarungswert kommt diesen Beobach­
tungen wohl kaum zu; die experimentelle Forschung hat gezeigt, daB 
noch ganz andere Umstande wichtig sein konnen. 

Zu den Faktoren, die in den aus dem normalen Zusammenhang ge­
losten Geweben bzw. Organen eine Restitution auslosen, mochte man ja 
zunachst schon die Verwundung rechnen. Aber obwohl wir wissen, daB 



Die Ursachen des Wechselns der Aktivitiit. 29 

durch eine Verwundung Hormone entstehen bzw. freigesetzt werden 
(Stoffe, die oft EiweiBabbauprodukte darzustellen scheinen), und diese 
Hormone auch imstande sind, in den an die Wunde angrenzenden Zellen 
Teilungen auszulosen, diirfen wir diesem Faktor anscheinend doch keine 
zu groBe Bedeutung zuschreiben. Bei Begonia rex und einigen anderen 
Pflanzen geniigte namlich schon die Eingipsung des Vegetationspunktes 
zur Auslosung der Restitution. Auch die Assimilatstauung, die in den 
ruhenden Zellen eintreten muB, wenn andere Organe, also namentlich 
der wachsende SproB mit seiner Knospe entfernt werden, kann nicht ent­
scheidend sein; denn es ist zwar eine gewisse minimale Nahrstoffmenge 
notig, wenn eine Restitution eintreten soIl, aber eine engere Beziehung 
zwischen Assimilatmenge und Restitutionsbestreben ist nicht nachweisbar 
(HAGEMANN); selbst Hungerpflanzen sind zu den Restitutionsleistungen 
befahigt, Drosera-Blatter zeigten regenerative SproBbildungen sogar dann, 
wenn sie (nach der Ablosung von der Mutterpflanze) hungerten und auch 
seIber nicht assimilieren konnten (BEHRE). 

So wurde man zwangslaufig zur Ansicht 
gefiihrt, daB die Restitution in den meisten 
Fallen in erster Linie auf der Ausschaltung 
der normalen Korrelation zwischen den Teilen 
beruht, also auf der Verhinderung des Stoff­
austausches, speziell des Hormonaustausches 
zwischen dem Vegetationspunkt und dem 
ruhenden Meristem in Knospen usw. Die hor­
monale Beziehung laBt sich beispielsweise 
schon beim Durchschneiden der GefaBbiindel 
aufheben, so daB auch hierdurch ein Austreiben 
der ruhenden Knospen veranlaBt werden kann 
[SNOW (1-3)]. Wirwissenjetzt, daB andieser 
hormonalen Beziehung in erster Linie das 
Auxin, also das pflanzliche Zellstreckungs­
hormon beteiligt ist; vom Vegeta tionspunkt 
wird es zu den ruhenden Knospen geleitet und 
kann dort seltsamerweise, obgleich es ja sonst 
wachstumsfordernd wirkt, das Austreiben ver­
hindern. Abtrennung des Hauptvegetations­
punktes bedeutet Unterbrechung des Hor­

Abb. 23. Pllasealus multiflarus. Nach 
der Entfernung des Epikotyls treiben 
die Kotyledonarachselknospeu aus, 

weil die vom Auxin bediugte 
Hemmwirkuug uunmehr fortfiUlt. 

monstroms, also Beseitigung der Hemmung (Abb. 23). Bei kiinstlicher 
Auxinzufuhr bleibt die Entwicklungshemmung trotz der Beschadigung 
der Pflanze bestehen (THIMANN und SKOOG; ferner LAIBACH, HITCH­
COCK, DOSTAL u. a.). Wird beispielsweise ein Keimling von Vicia Faba 
dekapitiert und auf den Epikotylstumpf Wuchshormon aufgetragen, so 
wird das Austreiben der in den Kotyledonarachseln stehenden Knospen 
verhindert, wahrend sie bei einfacher Dekapitation ohne Auxinbehand­
lung austreiben (MULLER). Ein derartiger EinfluB besteht nicht nur von 
der Endknospe auf die Seitenknospen, sondern z. B. auch von den Blattern 
zu den Achselknospen, so daB auch eine Entfernung des Blattes das Aus­
treiben von Knospen zu veranlassen vermag (UHROVA; PLCH). 

Dieses Prinzip ist sicher im ganzen Pflanzenreich verbreitet. Werden 
Zellen von Griin- oder Rotalgen plasmolysiert, also ihr Zusammenhang 
mit den Nachbarzellen des Fadens aufgehoben, so zeigen sie Regenerations­
leistungen (MrEHE; CZAJA). Dabei kommt es auf die Plasmolyse seIber 
nicht an; wenn man einzelne Zellen der Rotalge Grittithsia Schousboei 
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durch kurze Ubertragung des Fadens in SiiBwasser zum Platzen, also 
Absterben bringt, und den Faden dann wieder in Seewasser iibertragt, 
beginnen die anderen Zellen auszuwachsen (Abb. 24). 

Diese Feststellung, daB es Hormone sind oder sein 
konnen, die die Entfaltung ruhender Potenzen verhin­
dern, mag uns hier geniigen; wir wollen uns nicht zu 
sehr ins Gebiet der eigentlichen Entwicklungsphysiologie 
hineinbegeben. 

Abb. 24. Grittiihsia 
Schousboei. Die See­
wasseralge wurde we· 
nige Minuten in SiiB­
wasser gebracht, da' 
durch platzten einige 
Zellen. Die Aufhebung 
der Korrelation zwi· 
schen denZellen fiihrte 
dazu, daB nach der 
Riickiibertragung in 
See wasser Regenera­
tionsschliiuche getrie' 

ben wurden. 
Nach HOFLER. 

Endogene Jahresrhythmik. Schon mehrfach sind wir 
auf Erscheinungen gestoBen, die uns deutlich zeigten, 
daB wir den Wechsel von Ruhe und Aktivitat nicht 
immer einfach aus einem Wechsel auBerer Faktoren er­
klaren konnen. Wir erinnern uns an den ProzeB des 
N achreifens der Sam en; viele Samen und Sporen be­
notigen mehrere Monate, bevor sie das Maximum der 
Reaktionsfahigkeit auf auBere Faktoren erlangt haben. 
Auch bei der Betrachtung des Friihtreibens sahen wir, 
daB die Pflanze zu verschiedenen· Zeiten, also bei ver­
schiedenem inneren Zustand, auf gleiche auBere Fak­
toren verschiedenartig reagiert. Und zwar verandert 
sich der innere Zustand hier in der Weise, daB die Pflan­
zen im Herbst noch relativ leicht anzuregen sind, im 
Winter nur schwer, im Friihjahr wieder leichter. Solche 
Beobachtungen haben allmahlich zur Erkenntnis gefiihrt, 
daB sich ein Aktivitatswechsel auch allein aus inneren 
Ursachen, also unabhangig von dem Wechsel auBerer 
Faktoren, d. h. bei deren Konstanz vollziehen kann. 

Gegen die Annahme einer lediglich aus inneren Ur­
sachen moglichen Ruheperiode hat vor allem noch KLEBS 
Einwande erhoben; er wies darauf hin, daB selbst bei der 
Buche, die sich dem vorzeitigen Treiben gegeniiber als 
am resistentesten erwiesen hatte, durch elektrische Dauer­
beleuchtung eine Aktivierung, also ein Friihtreiben mog­
lich ist. Aber die Tatsache, daB die Leichtigkeit der Be­
endigung der Ruhe durch Licht und andere Friihtreib­
mittel sehr yom Zeitpunkt des Versuchs abhangt, beweist 

schon, daB auch unabhangig von den wechselnden auBeren Faktoren ein Ak­
tivitatswechsel ablauft. Die an dieser Deutung vielleicht noch moglichen 
Zweifel werden durch das Verhalten der Laubbaume unter Bedingungen, 
bei denen die in Frage kommenden Faktoren iiberhaupt keinen Inten­
sitatswechsel mehr aufweisen, behoben. Diese Bedingungen finden wir 
schon in den Tropen oft ausreichend verwirklicht. Natiirlich sind auch 
hier auBere Faktoren, namentlic!t Licht und Temperatur, fiir den Ablauf 
der inneren Prozesse wichtig. Andern sich Lichtintensitat und Tempe­
ratur, so hat das sicher einen groBen EinfluB auf die Geschwindigkeit der 
an der Herstellung und Beendigung der Ruhe beteiligten Prozesse. Wenn 
also behauptet wird, daB auch aus innerer Ursache ein Wechsel von Ruhe 
und Aktivitat stattfindet, so soIl das nur bedeuten, daB diesem Wechsel 
kein zeitlich ahnlicher Rhythmus im Ablauf der Umweltfaktoren ent­
spricht. 

Am aufschluBreichsten ist das Verhalten der aus temperierten Zonen 
stammenden Holzgewachse nach ihrer Ubertragung in die Tropen; sie 
zeigen dort namlich weiterhin den Wechsel von Ruhe und Aktivitat. 
Das wurde z. B. an Buchen nach deren Anpflanzung in Java beobachtet. 
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Man findet sogar noch die glei­
chen Zustande der Blattent­
wicklung und des Blattfalls, wie 
sie fUr die gemaBigten Zonen 
charakteristisch sind. Dnd es 
ist nicht etwa moglich, fUr die­
sen Wechsel andere auBere Fak­
toren verantwortlich zu machen; 
denn die Rhythmik der Baume 
verliert in den Tropengebieten 
ohne ausgesprochene Regenzeit 
jegliche Beziehung zur Jahres­
zeit; die Pflanzen verhalten sich 
also individuell sehrverschieden, 
weil eben keine AuBenfaktoren 
bestehen, die wie in den gema­
Bigten Zonen den Beginn der 
Ruhe- bzw. Aktivitatsperiode 
auf bestimmte J ahreszeitenfest­
legen. Selbst die einzelnen Zwei­
ge eines Baumes oder Strauches 
konnen dabei ihre Selbstandig­
keit bewahren, so daB sie in 
einem bestimmten Zeitpunkt in 
ganz verschiedenen Entwick-

lungszustanden anzutreffen 
sind. AuBerdem wird die Dauer 
von 12 Monaten fur die Durch­
fuhrung einer V ollperiode meist 
nicht mehr genau eingehalten. 
Wenn wir in den gema­
Bigten Zonen ein genaues 
Einhalten der 12 Monate 
dauernden Periodizitat 
beobachten, so ist das 
also nur eine Folge davon, 
daB die Innenrhythmik 
durch den Wechsel au­
Berer Faktoren so regu­
liert wird, daB sie sich 
diesen anpaBt. 

Abb. 25. Astindividualitat bei Firmiana colorata, wachsend 
im gieichmaf.lig feuchten Tropenklima (Buitenzorg. Java). 
Der im Bild dargestellte Gesamtast ist zwar, wie die untere 
Fignr zeigt, schIief.llich in allen Teilen dicht belaubt, aber 
die Laubentfaltung erfolgt doch, wie die obere (3 Monate 
friiher aufgenommene) Fignr zeigt, in den einzelnen Teilen 

des Astes selbstandig. 

Wie zu erwarten, fin­
det sich eine Ahnlichkeit 
zwischen der Dauer der 
endogen angestrebten 
Rhythmik mit der Jah­
resdauer bei solchen 
Pflanzen, die nicht aus 
den gemaBigten Zonen 
stammen, sondern in 
den Tropengebieten mit 
gleichmaBiger Verteilung 

Abb. 26. Individuelle Se!bstandigkeitlm PeriodizitatsabJauf bei Banmen 
im gleicbmaf.lig feuchten Tropenklima. Zwei Exemplare von Sindora 
im Botanischen Garten zu Buitenzorg (Java). Der rechts stehende 
Baum ist gerade kah!, der links stehende frisch belaubt. Beim links 
stehenden Baum ist auBerdem ein groBer (nach hinten gerichteter) 
Ast hinsichtlich des PeriodizitatsabJaufs selbstandig geworden; sein 

Laub ist schon weiter entwickelt als das des iibrigen Baumes. 

des Regens uber das ganze Jahr heimisch sind, uberhaupt nicht. Aber auch 
die in sol chen tropischen Regionen heimischen Pflanzen zeigen eine, wenn 
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auch zumeist schneller als innerhalb von 12 Monaten ablaufende Rhythmik, 
die dann ebenfalls bei den einzelnen Individuen und den einzelnen Zweigen 
selbstandig sein kann (Abb.25 und 26). Diese Rhythmik braucht nicht 
notwendig zum Kahlstehen des Baumes oder einzelner .Aste zu fiihren, 
kommt aber wenigstens (von selteneren Ausnahmen abgesehen) darin zum 
Ausdruck, daB die Neubildung von Blattern nicht gleichmaBig wahrend 
des ganzen Jahres erfolgt. Der Zeitabstand zwischen zwei gleichen Ent­
wicklungszustanden betragt dabei oft nur wenige Monate, jedenfalls fehlt 
die Beziehung zur Jahresdauer (VOLKENS). 

Genauer betrachtet erweist sich, daB auch bei vielen Baumen unserer 
Breiten die Regulierung der endogenen Jahresrhythmik auf die 12-Monats­
dauer nicht immer ganz vollstandig ist; vielmehr kann endogen ein 

Abb.27. Astindividnalitat bei Sarcocephalu8. In seiner Heimat (Celebes) 
treibt der Baum so einheitlich, wie die Banme uuserer Breiteu, da 
der Wechsel von Trocken- und Regeuzeit regnlierend wirkt. Dieses 
Exemplar ist im gleichmiiJ3ig fenchten Tropengebiet (Buitenzorg, Java) 
angepflanzt; die Regulierung der endogenen Rhythmik faUt fort. 
Selbst kleinere Aststucke verhalten sich selbstandig. Man sieht Stucke, 
die noch altes Laub tragen (links unten), andere, die kahl sind, und 

endlich solche, die junge Bliitter verschiedeuer GroJ3e trageu. 

zweiterTrieb" (J ohannis­
trieb") im Sommer, sogar 
im Hochsommer erfol­
gen; bei Quercus pedun­
culata wurden bis zu 
5 Triebperioden gefun­
den (DOSTAL). 

Auch in den Tropen 
kann sta tt der inneren 
Rhythmik, die nicht jah­
resperiodisch verlauft, 
eine 12 Monate erfor­
dernde bestehen, wenn 
das durch das Walten 
von Trocken- und Re­
genperioden in der Hei­
mat der betreffenden Art 
notwendig wird. Die N eu­
belaubung von Baumen 
und Strauchern in sol­
chen Gegenden findet oft 
gegen Ende der Trocken­
periode statt. Der endo­

gene Charakter dieser Ruheperiode zeigt sich in einer verminderten Treib­
moglichkeit w~hrend ihres Bestehens (COSTER). Diese Baume verhalten 
sich nach der Ubertragung in gleichmiiBig feuchte Tropengebiete ahnlich, 
wie es bereits fiir die unserer Breiten unter solchen Bedingungen angegeben 
wurde (Abb. 27). 

Nicht nur an Baumen und Strauchern, sondern auch an zahlreichen 
anderen mehrjahrigen oder iiberwinternden Pflanzen macht sich das 
Vorhandensein einer endogenen J ahresrhythmik deutlich bemerkbar. So 
etwa bei den schon erwahnten Winterknospen von Hydrocharis, die, wie 
die im Herbst zunehmende und im Friihjahr wieder abnehmende Leichtig­
keit des Treibens zeigt, aus inneren Bedingungen eine der Winterzeit 
entsprechende Ruheperiode anstreben. An diesem Objekt kann sogar 
die Existenz einer endogenen Jahresrhythmik dadurch besonders an­
schaulich demonstriert werden, weil auch dann, wenn das Treiben wegen 
Lichtmangel in einem J ahr unterbleibt, die inneren Prozesse so weiter 
verlaufen, daB erst nach einem weiteren bzw. zwei weiteren Jahren, also 
jahresperiodisch eine Zeit leichter Treibfahigkeit wiederkehrt [SIMON (1)]. 
Es liegen Beobachtungen vor, nach denen selbst in den trockenen Samen 
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derartige Prozesse ablaufen, die Keimfahigkeit sich also jahresperiodisch 
verringert und wieder erhoht, Alectorolophu8 hir8utu8 (SPERLICH) und 
Euryale ferox verhalten sich so 
(Abb.28). 

Ferner konnen hier die iiber­
winternden Zwiebeln und Knollen 
zahlreicher landwirtschaftlich und 
gartnerisch wichtiger Pflanzen ge­
nannt werden, die namentlich in 
Holland eingehend hinsichtlich des 
Ablauf ihrer Rhythmik untersucht 
worden sind (BLAAUW, LUYTEN, 
HARTSEMA u. a.). Diese Unter­
suchungen beziehen sich unter 
anderem auf Hyazinthen, Tulpen. 
Convallarien, auBerdem auf einige 
Holzgewachse wie Syringa, Rho­
dodendron, Azalea, Prunu8 und 
Pirus. In allen Fallen lieB sich, 
den Erfahrungen alterer Autoren 
an gleichen oder anderen Objekten 
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Abb.28. Endogene Jahresrhythmik. Die Samen von 
Euryale lerox bedurfen einer N achreifung; und zwar 
kehrt in jedem Jahr etwa im Juni eine Periode der 
Keimfiihigkeit wieder, im ausgewiihIten Beispiel auch 
schon im ersten Sommer nach der Ernte der Samen, 
d. h. nach 8monatiger Nachreifung; unter anderen Be­
dingungen steigt die Keimfiihigkeit erstmalig im zweiten 
Sommer. Ernte der Samen Oktober 1927. Auf der Ordi­
nate 1st die Anzahl in den einzelnen Monaten gekeimten 
Samen angegeben. Deren Gesamtzahl betriigt 792. 

Nach Versuchen von OKADA. 

entsprechend, der gewohnliche Jahresrhythmus durch abnorme AuBen­
bedingungen, namentlich durch eine Anderung des Temperaturverlaufs, 
weitgehend, aber nicht beliebig modifizieren. Der gesamte, normaler­
weise 1 J ahr dauernde Entwicklungszyklus konnte nur urn etwa 4 Monate 
abgekiirzt werden. Wurde eine weitergehende Abkiirzung versucht, so 
machte sich die innere Rhythmik geltend, die einen langsameren Gang 
erstrebte. 

Zur Vervollstandigung des Bildes mag noch erwahnt werden, daB 
auch bei niederen Pflanzen, jedenfalls bei Moosen, eine endogene Jahres­
rhythmik nachgewiesen werden konnte (HAGERUP), die auch wieder in 
unperiodischem Tropenklima zutage tritt, wobei sich dann - ganz 
entsprechend den an hoheren Pflanzen gewonnenen Erfahrungen - die 
einzelnen Individuen verschiedenartig verhalten. Ubrigens zeigt die innere 
Rhythmik bei den Moosen oftmals noch insofern eine besondere Anpassung 
an die Umwelt, als innerhalb eines Jahres nicht ein Maximum und ein 
Minimum der Aktivitat eintreten, sondern zwei Aktivitats- und zwei 
Ruheperioden bestehen. Die erste, zum Friihjahrstrieb fiihrende Aktivi­
tatsperiode, beginnt schon im Winter oder im zeitigen Friihjahr; sie dauert 
etwa 3 Monate. Dann setzt eine Sommerruhe von 1-3monatiger Dauer 
ein, die dann durch den im Juni oder Juli beginnenden, auch wieder etwa 
3 Monate dauernden Sommertrieb abgelost wird; diesem folgt schlieBlich 
die Winterruhe. Hierin liegt insofem eine Anpassung an die Lebens­
bedingungen der Moose vor, als sie im Sommer infolge groBer Trocken­
heit und infolge des Lichtmangels den die belaubten griinen hoheren 
Pflanzen verursachen, schlechte Lebensbedingungen vorfinden, und sie 
daher sowohl das Friihjahrslicht als auch das Spatsommer- und Friih­
herbstlicht ausnutzen miissen. 

Aber auch die Bliitenpflanzen, speziell die Baume, haben sich in 
den Eigentiimlichkeiten ihrer endogenen Jahresrhythmik so weitgehend 
an die spezielle Form des jahreszeitlichen Wechsels de! Lebensbedin­
gungen angepaBt, daB schon aus diesem Grunde die Ubertragung an 
einen anderen Standort sehr nachteilig sein kann (Abb. 29 und 30). 

Bunning, Physiologie des Wachstuffil!. 3 



34 Allgemeine Physiologie des Aktivitatswechsels und des Wachstums. 

Von ein und derselben Spezies liefern oftmals sowohl Samen aus Pflanzen 
siidlicher Gegenden in nordlicheren als auch solche nordlicher Gegenden 
in siidlicheren weniger kriiftige neue Pflanzen als Samen aus Pflanzen 
des betreffenden Standortes seIber. Die Pflanzen haben sich (wohl durch 
Selektion) auf eine bestimmte Dauer der Vegetationsperiode, also auf eine 
bestimmte Dauer 'Von Ruhe und Aktivitiit eingestellt. Das wurde besonders 
deutlich bei Fichten und Kiefern ermittelt (LANGLET). Abb. 29 und 30 
erlautern diese Einstellung und die Wirkungsweise eines fremden Klimas. 
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Abb. 29. Schema ~ur ErJii,uterung der Beziehung zwischen klimatischer und physiologischer Periodizitiit. 
Temperaturverlauf (schwache Kurve) und physiologische Aktivitat cines Baumes (kriiftige Kurve) in ge· 
miiJ3igter Zone (oben) und in polarer Region (unten). Die Temperaturen bedeuten Tagesdurchschnittstempera' 
turen; die Aktivitiit kann etwa Assimilationstiitigkcit bedeuten. Man sleht, daB der Baum in der polaren 
Region seine Ruhe relativ friih (schon bei geringem Temperaturanstieg) abbricht, in gemiiGigterer Gegend 

crst bei stiirkerem Temperaturanstieg. Abszisse: Monate. 

Abb. 30. Schema zur Erliiuterung der }<'olgen fehlenden AngepaJ3tseins der endogen angestrebten Periodizitiit 
an die klimatische (vgl. auch Abb. 29). Verhalten eines Baumes siidlieher Provenienz (gemiiGigte Zone, 
s. Abb. 29. oben) in niirdlieher (Polar·) Gegend (oben) und eines Baumes niirdlieher Provenienz (s. Abb. 29, 
unten) in siidlieher Gegend (unten). Sehwaehe Kurve: Temperatur; kriiftige Kurve: physiologisehe Aktivitiit. 
1m ersten Fall (oben) zeigt sieh: Der Baum beendet seine Ruhe, wie es seiner Provenienz entspricht, erst 
relativ spat nach beginnendem Temperaturanstieg, befindet sieh daher erst in voller Aktivitiit, wenn die 
optimalen Lebensbedingungen bereits iibersehritten sind; er hat auBerdem (der langen Dauer seiner endogen 
angestrebten Aktivitatsperiode entsprechend) die Ruhe uoeh nicht wieder erreicht, wenn der Winter einsetzt; 
es kommt daher (wiihrend des mit gebrochencr Linie gezeichneten Abschnitts der Aktivitiitskuf\'e) zur 
Schiidigung durch Kiilte oder sogar zum Absterben. 1m zweitgenannten Fall wird die Rnhe relativ zu fruh 
heendet, da der Baum in seiner eigenen Heimat darauf angewiesen ist, auf einen geringen Temperatur­
anstieg schnell mit dem Entwicklungsbeginll zu reagieren. Der Baum wird dadurch der Gefahr von ~piit· 
friisten ausgesetzt, die in den siidlicheren Gegendell noch wieder auf den l'emperaturanstieg folgen kiinnen . 
. -I.uBerdem erreicht der Baum infolge der kurzcn Dauer seiner endogen angestrebten Aktivitiitsperiode nicht 
die optimalen auBeren Bedingungen; er kehrt zu fruh zur Ruheperiode zuruck, kann also, wenn er nieht 
durch die Spiitfriiste geschadigt wird, jedenfalls nicht den liingeren Sommer ansnutzen. Abszisse: Monate. 

Wir sehen an einem Beispiel (Abb. 31), daB auf einem Versuchsfeld bei 
60° nordlicher geographischer Breite die aus nordlicheren Gegenden 
stammenden Kiefern leichter zugrunde gehen als die bei 60° heimischen. 
Andere Versuche zeigten, daB aber auBerdem auch die ,aus siidlicheren 
Gegenden stammenden Kiefern auf nordlicher liegenden Versuchsfeldern 
schlechter gedeihen als die aus der betreffenden nordlichen Gegend 
stammenden. AuBer der unterschiedlichen Dauer der endogen an­
gestrebten Vegetationsperiode ist dafiir die unterschiedliche Treibge­
schwindigkeit im Friihjahr ausschlaggebend. Die Pflanzen nordlicher 
Gebiete miissen naturgemaB bei einem geringeren Temperaturanstieg 
zu treiben beginnen (und dann auBerdem schneller treiben) als die Pflanzen 
siidlicherer Gegenden; denn eine Steigerung der Tagesdurchschnitts­
temperatur auf beispielsweise + 5° kann in einer nordlichen Gegend den 
Beginn des Friihjahrs bedeuten, braucht aber in einer siidlicheren Gegend 
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nur eine voriibergehende Unterbrechung des Winters darzustellen. Die 
unterschiedliche Treibgeschwindigkeit zeigt sich dann besonders deutlich, 
wenn Pflanzen aus Saatgut verschiedener Provenienz auf ein und demselben 
Versuchsfeld verglichen werden. So ergab sich beispielsweise fiir Pinus silve­
stris folgendes Bild (LANGLET) : 

Diese Unterschiede in der 
endogen angestrebten Dauer 
der Vegetationsperiode und der 
Geschwindigkeit des Anspre­
chens auf den Temperaturan­
stieg sowie der Treibgeschwin­
digkeit sind in den Abb. 29 
und 30 beriicksichtigt; es geht 
daraus hervor, wie sehr solche 

Provenienz NadelIange am 3. Juni in 
Prozent der Litnge deraus­

--------;-------1 gewachsenen Nadeln. Fiir 

I 
. aIle Provenienzen wurde 

geograp~l1sche das gleiche Versuchsfeld Ort 
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erblichen Verschiedenheiten eine Anpassung .. an die betreffende geogra­
phische Breite bedeuten, und warum eine Ubertragung in andere geo­
graphische Breiten verhangnis­
volle Folgen fiir die Pflanze haben 
kann. 

Hier sei aber noch gleich erwahnt, 
daB fiir s.olche Entwicklungsstorungen 
nach der Ubertragung in einen anderen 
Standort nicht nur das MiBverhaltnis 
zwischen endogen angestrebter und au­
Berer Jahresrhythmik, sondern auBerdem, 
wie wir bei der Untersuchung des sog. 
Photoperiodismus sehen werden, das MiB­
verhaltnis zwischen endogen angestrebter 
und auBerer Tagesrhythmik verantwort­
lich ist. 

Die Tatsache, daB die endo­
gene Rhythmik zwar nicht immer, 
wohl aber bei den in geographi­
schen Zonen mit ausgepragter J ah­
resrhythmik auBerer Faktoren be­
heimateten Pflanzen, Perioden von 
ungefahr 12monatiger Dauer an­
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Abb. 31. Lebensfabigkeit von Kiefern (Pinu8 8ilvelftri8) 
verscbiedener Provenienz (zwischen 40' und 62' nord­
licher Breite) auf einem 60' nordlicher Breite gelegenen 
Versuchsfeld. Beriicksichtigt sind 112 verschiedene 
Provenienzen; in der Abbildung wurden jedoch aIle 
Provenienzen aus einem Intervall von zwei Breitengraden 
zusammengefaJ3t. Abszisse: Geographische Breite der 
Provenienz. Ordinate: Prozentsatz der 4jahrigen noch 
Iebend gebliebenen Kiefern. Auf dem Versuchsfeld 
wuchsen also die Kiefern am besten, die aus der 
geographischen Breite des Versuchsfeldes stammen. 

Nach SAMOFOL aus LANGLET. 

strebt, also von der Umwelt nicht hinsichtlich ihrer Dauer, sondern nur 
hinsichtlich des Zeitpunktes der einzelnen Phasen reguliert zu werden 
braucht (analog einer Uhr, die nur noch richtig gestellt werden muB), 
laBt die Frage entstehen, ob es sich um eine erbliche oder um eine im 
Laufe der Jahre individuell erworbene endogene Jahresrhythmik handelt. 
Die Beantwortung gehort nicht so sehr hierher und solI daher nur kurz 
angedeutet werden. Einige Angaben von BORDAGE sprechen dafiir, daB 
die Nachkommen von Pfirsichbaumen, die aus den gemaBigten Zonen 
in Gegenden ohne ausgepragte Rhythmik auBerer Faktoren iibertragen 
wurden, sofort immergriin waren. Daraus folgt aber doch wohl noch nicht 
die Nichterblichkeit der Jahresperiode. BORDAGEs Angaben lassen nicht 
erkennen, ob hier nur (wie ich vermute) zu jeder Jahreszeit griine Blatter 
am Baum gefunden wurden, oder aber wirklich jeder Zweig jederzeit 
griin war. Die oben erwahnten Erfahrungen an anderen Objekten lassen 
ja erkennen, daB die J ahresrhythmik der Entwicklung bei langerem 
Aufenthalt unter praktisch konstanten (nicht jahresperiodisch wechseln­
den) AuBenbedingungen insofern schwer erkennbar wird, als sich die 
einzelnen Zweige selbstandig verhalten, das ganze Individuum also zu 
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jeder Jahreszeit im gleichen Entwicklungszustand anzutreffen ist und nur 
die einzelnen Zweige die Jahresrhythmik erkennen lassen. Es ist leicht 
verstandlich, daB aus Samen gezogene Pflanzen, auf die niemals der die 
Rhythmik der einzelnen Zweige synchronisierende EinfluB auBerer Fak­
toren einwirkte, auch von vornherein die volle Selbstandigkeit der ein­
zelnen Zweige aufweisen. Umgekehrt liegen zahlreiche Erfahrungen vor, 
nach denen sich die Periodizitatseigenttimlichkeiten der Baume auch nach 
mehreren Generationen in fremdem Klima nicht andern, so daB die 
Erblichkeit jedenfalls sehr wahrscheinlich ist. 

Freilich enthebt uns die Feststellung, daB wir es hier mit einer endo­
genen (und wahrscheinlich erblichen) Jahresrhythmik zu tun haben, 
nicht der Aufgabe, zu ergrtinden, wie eine solche innere Rhythmik physio­
logisch moglich wird. Diese Frage entsteht nattirlich in ganz analoger 
Weise auch ftir die tropischen Gewachse, bei denen die Rhythmik schneller 
als im Laufe von 12 Monaten ablauft. Man hat zur Erklarung gern auf 
die Stoffwechselprozesse hingewiesen; es komme ~llmahlich zur An­
haufung von Reservestoffen und das sei Ursache des Ubergangs zur Ruhe. 
Reichliche Wasser- und Nahrsalzzufuhr sei allgemein gtinstig fUr das 
Wachstum, wahrend die Assimilationstatigkeit den Eintritt der Ruhe 
fordere. Schon KLEBs hat dem Verhaltnis von Nahrsalzen zu organi­
schen Substanzen eine entscheidende Rolle zugeschrieben. Diese Auf­
fassung hat auch manche experimentelle Sttitze gefunden; z. B. die, daB 
an Assimilaten arme Zweige keine Ruheknospen ausbilden. DaB die 
Ruheperiode eine gewisse Zeit erfordert, hat man dadurch zu erklaren 
versucht, daB wahrend ihr oftmals Differenzierungsprozesse ablaufen. 
Das trifft in der Tat zu. Beispielsweise erfolgt in Tulpen- und Hya­
zinthenzwiebeln wahrend der Ruheperiode die Anlage der Blatter und 
Bltiten. 

Aber wenn auch diesen Faktoren eine gewisse Bedeutung fUr den 
Verlauf der inneren Rhythmik zukommen wird, so dtirften sie doch kaum 
das Entscheidende sein. Wir mtissen bedenken, daB der Zeitpunkt des 
Eintritts der Winterruhe bei den Laubbaumen vielleicht etwas, aber doch 
nicht sehr weitgehend vorverlegt oder verzogert wird, wenn die Assimila­
tionstatigkeit im Sommer besonders hoch bzw. niedrig war. Und daB fUr 
die Dauer der Winterperiode nicht etwa die Dauer der Differenzierungs­
prozesse entscheidend ist, erkennen wir aus der Moglichkeit, die Ruhe 
schon im Herbst, bevor sie tiberhaupt ihre groBte Tiefe erreicht hat, 
d. h. vor Beginn eventuell stattfindender Differenzierungen zu durch­
brechen. 

Wirklich befriedigend kann hier nur eine Theorie sein, die aIle FaIle 
umfaBt. Und es gibt ja sogar Organe, wie z. B. die erwahnten H ydrocharis­
Knospen und die Samen mancher Arten, die auch ohne eine innere Rhyth­
mik der auffalligeren Stoffwechsel- und der Differenzierungsprozesse eine 
endogene Jahresrhythmik zeigen, die dabei sogar nicht einmal eine Periodi­
zitat der Atmung erkennen lassen. Der ganzen Erscheinung muB also 
eine viel elementarere Eigenschaft des Plasmas zugrunde liegen.Und 
fUr diese Ansicht spricht wiederum die Erfahrung, daB das Vorkommen 
einer endogenen Jahresrhythmik nicht auf Pflanzen beschrankt ist, 
sondern auch fUr Tiere, z. B. fUr Zugvogel festgestellt wurde. 

Endogene Tagesrhythmik. Auch beim Studium tagesperiodischer Pro­
zesse hat sich gezeigt, daB der Wechsel in der Intensitat physiologischer 
Aktionen nicht allein aus dem Wechsel auBerer Faktoren erklarbar ist. 
GewiB sind auch hier wieder die auBeren Faktoren tiberaus wichtig. Aber 
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schon die tagesperiodischen Anderungen der Assimilationstatigkeit konnen 
wir nicht allein aus dem Wechsel der Lichtintensitat erklaren. Wir be­
obachten bei vielen Pflanzen auch bei gleichbleibender Lichthelligkeit 
gegen Mittag oder Nachmittag eine Abnahme der Assimilationsintensitat. 
Ebensowenig laBt sich die Starke der Atmung aus der Hohe der Tem­
peratur erklaren; auch bei konstanter Temperatur bestehen tages­
periodische Atmungsschwankungen. Solche an den verschiedensten 
physiologischen Prozessen durchgeftihrten Untersuchungen zeigen, daB 
es ebenso wie eine endogene J ahres­
rhythmik auch eine endogene Tagesrhyth­
mik gibt. Diese ist sogar, der leichteren 
experimentellen Untersuchung entspre­
chend, genauer bekannt, als die Jahres­
periodizitat. 

Willktirlich bleibt es, an welchem der 
zahlreichen physiologischen Prozesse wir 
das Walten der endogenen Tagesrhythmik 
untersuchen, wir konnen die Wachstums­
geschwindigkeit (Abb. 32), die Haufigkeit 
der Kernteilungen (Abb. 33), die Permea­
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Ahh. 32. HelianthuB annUUB. Endogene, 
ungefiihr tagesperiodisch verlaufende 
Schwankungen der Wachstumsgeschwin­
digkeit einer etiolierten Pflanze hei kon­
stanter l'emperatur in der Dunkelkammer. 

bilitat, die Menge abgeschiedenen Blutungssaftes o~er die Hebungs- und 
Senkungsbewegungen mancher Blatter sowie das Offnen und SchlieBen 
von Bltiten zum Ausgangspunkt der Untersuchung wahlen [BARANETZKY; 
STALFELT (1); KARSTEN; ROMELL; 
MEYER und DELEANO J. Das Studium 
der letztgenannten Vorgange, also der 
Blattbewegungen, ist besonders gtinstig, 
weil sie quantitativ leicht zu verfolgen 
sind; so erkIart es sich, daB die endo­
gene Tagesrhythmik in erster Linie 
durch ein Studium tagesperiodischer 
Blattbewegungen bekannt geworden ist. 
Auch diese Bewegungen werden nattir­
lich, ebenso wie die anderen tages­

Jlff11 =N 
8 Q • • U , ~ 

Togeszeil 
Ahh. 33. SproBvegetationspunkt von 41'age altem 
Pisum sativum. Tagesrhythmische Schwan­
kungen der Kernteilungshiiufigkeit hei konstanter 
Temperatur und Dunkelheit. Nach KARSTEN. 

periodischen Prozesse, sehr weitgehend von auBeren Faktoren reguliert, 
den endonomen Faktor kann man also erst unter konstanten AuBen­
bedingungen studieren. Unter solchen konstanten Bedingungen, na­
mentlich nach der Ausschaltung des Licht- und Temperaturwechsels, 
sehen wir immer noch Bewegungen ablaufen, die annahernd tages­
periodisch verlaufen; aber eben nur annahernd, und dadurch, sowie 
durch die (analog zum Verhalten der Jahresrhythmik in den Tropen) 
vollige Selbstandigkeit der einzelnen Individuen oder sagar der einzelnen 
Blatter bei der Ausftihrung der tagesperiodischen Bewegungen zeigt sich 
eindeutig ihr endogener Charakter. Es verhalt sich nicht so, wie man 
zunachst gemeint hat, daB hier noch unbekannte auBere Faktoren, etwa 
solche elektrischer Natur im Spiel sind. - Ftir die endogene Tagesrhythmik 
konnte auch eindeutig gezeigt werden, daB es sich um eine erbliche Eigen­
schaft handelt. 

So wie wir schon bei der Betrachtung der Entwicklungszyklen sahen, 
daB es Pflanzen gibt, die nicht eine 12monatige Periode, sondern eine nur 
wenige Monate dauernde anstreben, konnen wir auch Pflanzen beob­
achten, die statt des tagesperiodischen Aktivitatswechsels (oder neben 
ihm) einen noch schnelleren Wechsel von Ruhe und Aktivitat vollziehen. 
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Ais ein Beispiel sei die Schwankung der Wachstumsintensitat von Coprinu8 
lagopu8 erwahnt. Die Periodenlange betragt dabei 3,5-4,5 Stunden und 
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Abb. 34. Or>prinm/agr>pU8, im Dunkeln gewachsen. Ab­
szisse: Zeit in Stunden. Ordinate: Wachstumsgeschwin­
digkeit in willkiirlichen Einheiten. Endogene kurzperio­
dische Schwankungen der Wachstumsgeschwindigkeit. 

Nach BORRISS (1). 

der maximale Zuwachs in der Zeit­
einheit liegt 2-300% tiber dem 
minimalen (Abb. 34). 

Bei der Suche nach den physio­
logischen Vorgangen, die eine der­
artige einige Stunden oder 24 Stun­
den betragende innere Rhythmik 
entstehen lassen, dtirfen wir uns wie­
der nicht verleiten lassen, eine nur 
ftir wenige Pflanzen anwendbare 
Theorie aufzusteIlen. Die Theorie 

muB wahrscheinlich auch noch die analogen Erscheinungen im Tierreich 
umfassen. Auch dort ist in neuerer Zeit mit ganz ahnlichen Methoden wie 
in der Pflanzenphysiologie die Existenz endonom tagesrhythmischer Prozesse 
festgestellt worden. Beispielsweise liegen Versuche an Tieren aus ver­
schiedenen Klassen von den Insekten bis zu den Wirbeltieren tiber den 
tagesperiodischen Aktivitatswechsel, aber auch tiber den Verlauf der ver­
schiedensten Stoffwechselprozesse vor (z. B. HEMMINGSEN und KRARUP). 

Es scheint, daB man aIle bei Tieren und Pflanzen gefundenen speziellen 
Tagesrhythmen des Stoffwechsels, der Bewegungen, des Wachstums 
usw. auf eine endogene Tagesrhythmik der Atmung zurtickftihren kann. 
so daB das interessanteste Problem ftir die weitere Forschung in der Frage 
nach der Entstehung dieser Atmungsrhythmik besteht. Ganz allgemein 
kann man nur sagen, daB durch langer dauernde Atmung ein Plasma­
zustand geschaffen wird, der auf die Atmung hemmend wirkt, diese wird 
also vermindert und nunmehr kann sich das Plasma aIlmahlich erholen, 
wozu es etwa 12 Stunden benotigt, damit ist dann wieder die Bedingung 
ftir eine intensivere Atmung geschaffen, die etwa 12 Stunden anhalten 
muB, urn das Plasma erneut zu andern. - Jedenfalls liegen in dieser 
physiologischen Selbststeuerung lang- und kurzperiodischer endogener 
Rhythmen interessante biologische Probleme. 

Eine Frage, die uns hier nicht eingehend zu interessieren braucht, 
besteht darin, wie sich die inneren erblichen Rhythmen im Laufe der 
Phylogenese der Jahres- bzw. Tagesrhythmik anpassen konnten. Man 
glaubte, hierin eine Vererbung von Modifikationen sehen zu dtirfen. Aber 
das ist kaum richtig. Wir finden ja auch endogene Rhythmen, die in ihrer 
Periodenlange erheblich von der Jahres- bzw. Tagesperiodizitat abweichen. 
Diese Rhythmen dtirften also ursprtinglicher sein; und es ist im Laufe 
der Phylogenese in den Fallen, wo die Rhythmen biologisch wichtig sind, 
allmahlich eine Selektion eingetreten, so daB bei den betreffenden Pflanzen 
nur die,Rassen bestehen blieben, deren Rhythmen annahernd 12monatig 
bzw. 24sttindig verlaufen. Dnd daB diesen inneren Rhythmen beim Zusam­
menwirken innerer und auBerer Faktoren eine hervorragende Bedeutung 
zukommt, daB sie also einen sehr erheblichen Selektionswert haben, 
werden wir hinsichtlich der Tagesrhythmik spater sehen; hinsichtlich der 
Jahresrhythmik haben wir es bereits gezeigt. 
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II. Wachstum. 
Wir haben bisher den allgemeinen, sich nicht auf besondere Funktionen 

beschrankenden Wechsel in der Aktivitat untersucht, also gefragt, wie 
eine Zelle uberhaupt in den physiologischen Zustand gelangt, in dem sie 
bereit ist, ihre Potenzen zu entfalten. N unmehr werden wir die Entfaltung 
spezieller Potenzen seIber, namlich derjenigen, die zu Wachstumspro­
zessen fuhren, genauer betrachten .. 

Das Wesentliche der als Wach!5tum bezeichneten Vorgange kann von 
Fall zu Fall etwas ganz verschiedenes sein. In erster Linie erwartet man 
von einem WachstumsprozeB, daB er mit einer Langen- oder Dicken­
zunahme, also einer V olumenvergroBerung des betreffenden Individuums 
oder Organs verbunden ist. Dnd die VolumenvergroBerung ist beim 
Wachstum irreversibel, oder doch jedenfalls nicht leicht, hOchstens bei 
Vorgangen mehr oder weniger pathologischer Natur umkehrbar. Die 
bloBe Wasseraufnahme in die Vakuole wird man also nicht schon als einen 
WachstumsprozeB bezeichnen, wohl aber eine Wasseraufnahme, die mit 
irreversiblen Veranderungen des Plasmas oder der Zellwand verknupft ist, 
wobei wieder vorausgesetzt ·.wird, daB zu diesen Prozessen die Lebens­
tatigkeit der Zelle notwendig ist. Ein Trockensubstanzzuwachs ist mit 
dem Wachstum nicht notwendig verbunden. Wir kennen sogar FaIle, 
in denen'starkes Wachstum mit einer Verminderung der Trockensubstanz 
parallel geht. Junge Keimpflanzen konnen selbst dann noch ein geringeres 
Trockengewicht aufweisen als vor der Keimung, wenn sie ihr Volumen 
bereits urn das lOfache erhoht haben. Dagegen ist das Wachstum zumeist 
mit einer Zunahme der Wandsubstanz verknupft; aber auch das ist nicht 
unbedingt notwendig. 

1m ganzen genommen, bei der Betrachtung groBerer Zeitabschnitte, 
besteht das Wachstum jedenfalls sowohl in einer VolumenvergroBerung 
als auch in einer Zunahme der Trockensubstanz des Plasmas und der 
Zellwande; in seltenen Extremfallen fast nur in einer Zunahme der Trocken­
substanz. 

1. Energetik des Wachstums. 
Exothermer Verlauf. Nach unseren Betrachtungen uber die Giiltig­

keit des 2. Hauptsatzes der Thermodynamik fur das physiologische Ge­
schehen muB sich, jedenfalls wenn die Veranderungen in der Umgebung 
berucksichtigt werden, das organische Geschehen im gesamten als ein 
freiwilliger, d. h. zur Aufhebung von Ungleichgewichten fiihrender ProzeB 
nachweisen lassen. Ein physiologisches Teilgeschehen kann natiirlich 
auch einen energetisch unfreiwilligen ProzeB darstellen; und eben dann 
ist zu seinem energetischen Verstandnis die Berucksichtigung anderer, 
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mit ihm gekoppelter, Reaktionen notwendig. So scheint es gerade auch 
beim Wachstum zu sein. Man war bis in die jungste Zeit hinein geneigt, 
denWachstumsprozeB fur sich als eine unfreiwillige Reaktion zu deuten, 
auf die sich also der 2. Hauptsatz erst anwendenlasse, wenn wir andere, 
das Wachstum erzwingende, freiwillige Reaktionen berucksichtigen. 

Mit anderen .Worten: Man wird nach dem 2. Hauptsatz wohl ohne 
weiteres erwarten, daB der ProzeB der Umwandlung samtlicher am organi­
schen Geschehen teilnehmenden Ausgangsstoffe (seien diese nun direkt 
aufgenommen oder yom Organismus seIber aufgebaut) in die Endstoffe, 
also in die Stoffe des fertigen Pflanzenkorpers und die nach auBen ab­
gegebenen, freiwillig ist; man wird aber nicht unbedingt erwarten, daB 
auch ein TeilprozeB davon, namlich der der Umwandlung des Baumaterials 
zum Pflanzenkorper, energetisch freiwillig ist. 

Das bedarf noch einer naheren Erlauterung. Es leuchtet nach dem 
1. Hauptsatz ein, daB die Energie des Baumaterials zuzuglich der Energie 
des erforderlichen Betriebsmaterials ebenso groB ist wie die Energie der 
Stoffe des aufgebauten Organismus zuzuglich der nach auBen abgegebenen 
Energie. Bezeichnen wir die Energie als E, so ist also auf jeden Fall 

EBaumaterial + EBetriebsmaterial = Efertiger Organismus + Eabgegeben' 

Wir betrachten dabei naturlich Bau- und Betriebsmaterial schon als 
fertig vorhanden. 

Weiterhin ist nun nach dem 2. Hauptsatz folgende Beziehung selbst­
verstandlich (E' = arbeitsfahige Energie): 

EBaumaterial + EBetriebsmaterial > Efertiger Organismus + E~bgegeben' 
Unsere Frage bedeutet nun, ob, wie oft erwartet wurde: 

EBaumaterial < E{ertiger Organismus· 

Das ware, wiE,l gesagt, sehr wohl moglich, wenn eine derartige energetische 
Koppelung mit dem Betriebsstoffwechsel besteht, daB die dort frei­
werdende Energie zwar groBtenteils nach auBen als Atmungswarme 
abgegeben, zum Teil aber in den Stoffen des aufgebauten Organismus 
gespeichert wird. Die experimentelle Prufung erscheint zunachst schwierig, 
weil die Bestimmung der arbeitsfahigen Energie der einzelnen Substanzen 
eine nicht leicht zu losende Aufgabe darstellt. Jedoch darf hier der physi­
kalische Satz angewandt werden, daB bei niedrigen Temperaturen die 
arbeitsfahige Energie nicht erheblich von der gesamten Energie, die wir 
relativ leicht aus der Verbrennungswarme der betreffenden Substanzen 
bestimmen konnen, verschieden ist (Prinzip von THOMSEN und BERTHE­
LOT). Es· genugt daher, zu prufen, ob der ProzeB der Umwandlung von 
Baumaterial in die Substanzen der fertigen Pflanze im ublichen chemischen 
Sinne endotherm oder exotherm ist, und dann als energetisch erzwungen 
bzw. freiwillig betrachtet werden darf. Die obengenannte, bis in die 
Gegenwart meist vertretene Ansicht: 

EBaumaterial < E{crtiger Organismus 

entspricht also praktisch der Vermutung 

EBaumaterial < Efertiger Organismus· 

Fur diese Vermutung spricht vor allem die lange bekannte Tatsache, 
daB der Organismus fur sein Wachstum Energie benotigt und die Wachs­
tumsgeschwindigkeit weitgehend der Energiezufuhr entspricht. Wir 
erkennen das aus der intensiven Atmung der wachsenden Organe und 
daraus, daB aIle Faktoren, die die Atmung hemmen, auch das Wachstum 
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hemmen oder andererseits atmungsfordernde Faktoren, wie z. B. die Tem­
peratur, jedenfalls oft auch die Wachstumsgeschwindigkeit erhohen. Die 
Beziehung zwischen Atmungsintensitat und Wachstumsgeschwindigkeit wird 
dadurch noch wichtiger, daB sie oft auch in feinen Einzelheiten zutrifft. 
Innerhalb einer Pflanze beobachtet man im allgemeinen zonale Atmungs­
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Abb. 35. Verteilung der elektrischen Potentiale und der 
Zuwachsgeschwindigkeiten iiber die ganze Pflanze von 
Lupinus albu8. Ordinate: Spannung in Millivolt (ausge· 
zogene Kurve) bzw. Zuwachsgeschwindigkeit (gestrichelte 
Kurve) der in der Abszisse angegebenen Zonen. Wachstums­
geschwindigkeit und Positivitiit gehen parallel. N ach 

RAMSHORN. 

unterschiede, die den zonalen 
Unterschieden der Wachstums­
geschwindigkeit entsprechen, so­
fern nicht einzelne Zonen etwa 
darum eine starkere Atmung 
bei schwacherem Wachstum zei­
gen, weil sie andere besondere 
Funktionen zu vollrichten haben. 
Zwar ist eine direkte Messung der 
Atmung einzelner Zonen meist 
schwierig und jedenfalls mit 
erheblichen Fehlerquellen ver­
knupft, aber wir verfugen doch 
uber einige brauchbare indirekte 
Methoden. Zum Beispiel konnen 
wir den Erfahrungssatz benutzen, 
daB stark atmende Zonen gegen 
wenig atmende durchweg elek­
trisch positiv sind. Diese Regel 
laBt sich auch einigermaBen ver­

standlichmachen, weil die Atmung ander Entstehung derelektrischenPoten­
tiale beteiligt ist, und zwar wohl schon insofern beteiligt ist, als sie fur die 
Schaffung und Erhaltung der semipermeablen Grenzschichten wichtig ist und 

diese Grenzschichten wieder fur die Herstellung 
~oo von Ionenkonzentrationsdifferenzen, auf denen 
~ I 
'<> die bioelektrischen Potentia e beruhen, unerlaB-
~ 80 
~ lich sind. J edenfalls laBt diese Erfahrungsregel, 
~ 50 daB Atmungsintensitat und elektrische Positivi-
~ tat parallel gehen, eine andere Parallelitat inter-
~ 'Ill essant erscheinen: namlich die zwischen elek-
~ 20 trischer Positivitat und Wachstumsintensitat. 
~ der also eine Ubereinstimmung zonaler Atmungs~ 
~ 0 10 20 .Jfl 'Ill Jllmm und Wachstumsunterschiede entsprechen muB. 

Spike /lUStS Die Regel ist an den verschiedensten Organen 
Abb. 36. Verteilung der Ruhetempe- festgestellt worden (Abb. 35). 
raturen an einem Epikotyl von Vieia N h b . t . d K't' d 
Faba. Abszisse~ dieeinzelnen Zonen oc esser IS es, mn an eres n enum er 
desEpikotyls (mm), Ordinate: Tern· Atmungsintensitat zu benutzen: Die Warmepro­
peraturdifferenz in 0,001 0 (also ver-
glichen mit der Temperatur der duktion. J e starker eine Pflanze oder eine Zone 
~~~iS~~sPi~}oPi~ij1~~a*:~~~~al:~ der Pflanze atmet, um so starker wird auch ihre 
intensives Wachstum ist also an Warmeabgabe sein. Dabei ist die Temperaturer­
starke Atmung gebunden. Nach 

DRAWERT. hohung der Pflanze durchweg nur gering, sie laBt 
sich aber elektrisch mitHilfe von Thermoelemen­

ten gut messen. Auch mit diesem Verfahren findet man wieder durchweg 
eine Parallelita,t, zwischen Atmungs- und Wachstumsintensitat (Abb.36). 

So ist es also begreiflich, daB man den WachstumsprozeB als eine 
endotherme Reaktion aufgefaBt hat. Diese Ansicht muBte jedoch, be­
sanders unter dem Eindruck von Versuchen an Pilzen, fallengelassen werden 
[MOLLIARD; TERROINE und WURMSER (I, 2)]. Die Versuche haben uber-
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einstimmend ergeben, daB von der Atmungsenergie nichts im Organismus 
gespeichert wird. Bei dem genauer untersuchten Aspergillus niger wird 
sogar mehr Warme an die Umgebung abgegeben, als dem aus dem Zucker­
verbrauch errechneten Energieumsatz entspricht (ALGERA). Der Vorgang 
des Pilzwachstums ist also eine exotherme Reaktion: 

EBaumaterial> Efertiger Organismus. 

Das hat vor aHem auch TAMIYA in eingehenden Untersuchungen an 
Aspergillus oryzae gezeigt [TAMIYA (2)]. Der WachstumsprozeB laBt sich 
hier, wenn Glukose als Ausgangsmaterial geboten wird, etwa durch 
folgende Gleichung darsteHen, in der man die eben gegebene Formulierung 
sofort wiedererkennt: 

131 CSH120S + 56 NH3 = 8 CseHlso046N7 + 98 CO2 + 23 H20 
Glukose Pilzkiirper 
1,467 gig 
5,52 kcal 4,8 kcal 

Bei der AufsteHung dieser groben Gleichung werden einige Fehler in Kauf genommen, 
so vor aHem durch die Vernachlassigung des mit der NH3-Bindung verkniipften Energie­
wechsels; jedoch ist der Fehler sicher nicht groB; die bei der NH3-Bindung erforderliche 
Energie wird zum Teil ausgeglichen, weil die aus der NH3-Verbindung freiwerdende Saure 
in einem exothermen ProzeB wieder eine andere Bindung eingeht und dadurch Energie 
freigesetzt wird, die jener erforderlichen ungefahr entsprechen diirfte. 

Die Gleichung zeigt den exothermen Charakter des Wachstums so klar, 
daB der gemaB dem genannten Prinzip von THOMSEN-BERTHELOT nur 
kleine Fehler bei der Vernachlassigung. des Unterschiedes von arbeits­
fahiger und gesamter Energie nicht bedenklich ist. 

Jedoch darf dieses Resultat nicht dariiber hinwegtauschen, daB einzelne 
Teile des Wachstumsprozesses sehr wohl endothermer N atur sein konnen und 
zweifellos auch sind. Dann bleibt der GesamtwachstumsprozeB energetisch 
immer noch ohne Energielieferung durch andere Prozesse verstandlich, weil 
die fiir solche Teilreaktionen notwendige Energie von den anderen, exother­
men, Teilreaktionen des Wachstumsprozesses geliefert werden kann. Man 
braucht sich eine solche energetische Verkniipfung nicht etwa so vorzu­
steHen, daB zwei selbstandige Teilprozesse, ein exothermer und ein endo­
thermer, gleichzeitig verlaufen und sie nur durch die Energieiibertragung 
vom einen zum anderen zusammenhangen. KLUYVER hat gegen diese, 
aus der iiblichen Formulierung iiber den energetischen Zusammenhang 
zwischen freiwilligen Prozessen (etwa Oxydationen) und endothermen 
Synthesen oft gefolgerte Anschauung den Einwand erhoben, daB eine 
derartige Verkniipfung an einen gemeinschaftlichen Katalysator beider 
Reaktionen gebunden sei, wir aber iiber die Moglichkeit solcher Prozesse 
nichts wissen. Jedoch sind die synthetischen Leistungen sehr wohl begreif­
lich zu machen, wenn wir von der begriindeten Annahme ausgehen, daB 
die energiereichen Stoffe aus den energiearmen nur bei Prozessen ent­
stehen, in denen zugleich (also im selben ProzeB) energiearme aus energie­
reichen hervorgehen. Also nur ohne genaue Kenntnis des Gesamt­
geschehens im Organismus sieht es so aus, als finde eine Energieiiber­
tragung zwischen stofflich getrennten Reaktionen statt. Das heiBt, selbst 
dann, wenn etwa beim Wachstum aus einem energiearmen Stoff ein 
energiereicherer entsteht, brauchen wir noch nicht anzunehmen, diese 
Umwandlung geschehe in einem endothermen, fiir sich isoliert bestehenden 
TeilprozeB des Wachstums. Wie dem aber auch sei: Fiir die Annahme, 
der GesamtwachstumsprozeB erfordere eine Energiezufuhr, besteht kein 
unmittelbar aus den H auptsatzen der Thermodynamik ableitbarer Grund. 
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Griinde des Energiebedarfs. Wenn trotz des exothermen Charakters 
des Gesamtwachstumsprozesses fUr dessen Ermoglichung eine Energie­
zufl~hr unerlaBlich ist, so konnen wir das nur durch die Annahme ver­
stehen, daB die Atmungsenergie (im ganzen betrachtet) nicht im Or­
ganismus gespeichert wird, sie vielmehr die Bedingungen schafft und 
erhalt, die jenen exothermen ProzeB ermoglichen. J e komplizierter eine 
Leistung ist, urn so mehr wird fUr ihre DurchfUhrung auch eine kompl1'­
zierte und labile Struktur erforderlich sein. Es ist eine besondere Ver­
teilung und Beschaffenheit der Plasmateilchen, ein leichtes Ansprechen 
aufeinander, d. h. eine hohe Labilitat erforderlich. Wir sahen ja schon 
fruher, daB hohe Funktionsbereitschaft und Aktivitat eine hohe Labilitat 
voraussetzen, und demgemaB auch eine intensive Erhaltungsatmung 
notwendig machen. Die lediglich zur Erhaltung dienende Atmungsenergie 
aber wird schlieBlich restlos als Warme nach auBen abgegeben; sie fuhrt 
ja nicht zu einer Energieanreicherung des betreffenden Systems. 

Zwiscl7i'nkiirper 

Auch der nichtwachsende Or­
ganismus verbraucht natiirlich 
Energie zur Erhaltung; je inten­
sivere Wachstumsleistungen er zu 
vollziehen hat, urn so hoher muB 
auch seine Labilitat und demge-

1JrgcTIlismel7- maB der Energieaufwand zur Er­
IrOrper 

Abb. 3i. Schema der Energieniveauiinderungen beim 
Wachstumsvorgang eines Pilzes. Der WachstumsprozeB 
verliiuft im gesamten gesehen exotherm. Das heiBt, 
das Energiegefalle sinkt bei der U mwandlung der Bau­
steine in den fertigen Organismenkorper urn den Betrag e. 
Trotzdem ist fiir den WachstumsprozeB ein Encrgie­
aufwand erforderlich, und zwar unter anderem fiir inter· 
mediiire ErhOhungen des Energieniveaus(Aktivierungen); 
es sind also fiir die Teilprozesse Energiezufuhren a l ... 

notwendig; die Aktivierungsenergien werden aber als 
Wiirme wieder abgegeben (bl ••• ). Vgl. auch Abb. 3S. 

Nach TAMIYA. 

haltung der labilen Strukturen 
sein. 

Die wachsende Zelle muB aus 
zwei Grunden intensiv atmen. Er­
stens, weil das Wachstum an ein 
labiles System gebunden ist und 
diese Labilitat (wie auch fur an­
dere Arbeitsleistungen) erhalten 
werden muB; zweitens aber noch, 

weil die Aufbaureaktionen seIber trotz ihres exothermen Charakters an 
vorubergehende Aktivierungen von Zwischenkorpern (also voriibergehende 
Energiehube) gebunden sind (Abb. 37 und 38). Sehr haufig bedurfen Stoffe 
erst der Zufuhr einer Aktivierungsenergie, bevor sie chemische Reaktionen 
eingehen. Der besondere, fur die Ermoglichung des Wachstumsvorganges 
notwendige Energieaufwand, also die sog. Aufbauatmung, ist begreif-

Atmung von Aspergillus oryzae. 

Kulturalter 
Stun den 

62- 70 
70- 78 
78- 86 
86- 94 
94-102 

Aufbau­
atmung 

167 
124 
213 
250 
986 

Erhaltungs­
atmung 

16,1 
18,6 
15,8 
15,2 
6,4 

licherweise urn so groBer, je trager das 
System ist. So verstehen wir, daB die 
Aufbauatmung urn so groBer sein muB, 
je geringer die Erhaltungsatmung ist (die 
ja ihrerseits der Labilitat parallel geht). 
Das kann nebenstehende Tabelle fur 
Aspergillus oryzae (nach TAMIYA) zeigen, 
in der die Atmung durch den Sauerstoff­
verbrauch (ccm je 1 g Pilz je Stunde) 
bestimmt ist. 

Wir sehen, daB die Bildung einer bestimmten Menge Pilzkorper bei 
aiterem Mycel mehr Energie erfordert als bei jungem, und diesen Unter­
schieden entsprechen Differenzen in der Hohe der Erhaltungsatmung. 
Dem konnte man ubrigens mit Vorsicht auch Erfahrungen an hoheren 
Pflanzen zur Seite stellen: Bei A vena-Koleoptilen nimmt die Geschwindig­
keit des Streckungswachstums mit zunehmendem Alter der Pflanze 
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schneller ab als die Intensitat der Atmung [BONNER (3)]. Eine bestimmte 
Zuwachsgeschwindigkeit erfordert also auch hier anscheinend einen groBeren 
Energieaufwand, je mehr die Labilitat 
der Zellen gesunken ist. 

Abb. 38. Schematische Darstellung der Energietransfor­
mationell beim Wachstumsvorgang. erIiiutert am Wachs­
tum eines PilzmyceIs in einer GIukosenahrliisung. Die 
SauIen stellen Euergien dar, und zwar vor Beginn des 
Wachstums, in cinem Zwisehenstadium und im End­
stadium. Links ist gezeigt, wie man sich die NiihrIosung 
aufgeteilt denken kann in je eillcn Betrag fUr die Er­
haltungsatmung, die Aufbauatmung, fUr den Alifbau des 
)[yceIs seIber und in einen Betrag, der wahrend der 
Yersuchsdauer nicht angegriffen wird. Letzterer ist mit­
gezeiehnet, urn diese Abbildung aIs SpeziaIisierung von 
_lbb. 1 erkennen zu konnen. Bei dem in der mittleren 
SauIe dargesteIIten Stadium ist ein Teil der fUr die Er­
haItungs- und Aufbauatmung dienendcn Energie naeh 
beendeter ArbeitsIeistung bereits in Warme umgewandeIt, 
also abgegeben worden. Von der Energie fUr die Aufbau­
atmung ist aullerdem ein Teil als Aktivierungsenergie in 
die Zwisehenkorper des Aufbaus eingegangen. Von dcr 
Energie des BaumateriaIs ist aueh nur noeh ein Teil 
an GIukose gebunden, ein anderer Teil ist bereits in 
fertiges IIIyeeI eingegangen, ein weiterer an die genannten 
Zwisehenkorper gebunden, ein dritter in Warme trans­
formiert. Diese Vorgange gehen weiter bis zur Erreiehung 
des reehts dargcstclIten Stadiums. Man sieht, daO nieht 
nur die Energie des AtmungsmateriaIs, sondern aueh ein 
Teil der Energie des BaumateriaIs in Warme transformiert 

wird. Der DoppeIpfeiI entsprieht dem der Abb. 37. 

D Zwiscltenldirprr 
c::::J /'fJee! 

Beeinflussungen der Energieausnutzung. DaB der WachstumsprozeB an 
viellabilere Bedingungen geknupft ist als etwa ein einfacher Abbauvorgang 
wie die Atmung, geht auch aus der leichten Beeinfluf3barkeit der Aus­
nutzung der Atmungsenergie fur den WachstumsprozeB hervor. Be­
stimmte auBere Einflusse konnen sehr wohl die Atmung unverandert 
oder wenig verandert bestehen lassen, aber ihre Ausnutzung fur das 
Wachstum mehr oder weniger verhindern, so wirken z. B. bei Aspergillus 
niger Phenylurethan, Kohlenoxyd und Natriumfluorid (YAMAMOTO). Auch 
durch Schaffung einer fur das Wachstum ungun­
stigen Wasserstoffionenkonzentration kann man er­
reichen, daB das Wachstum bei unveranderter Atmung 
stark reduzi~~t wird; das konnte bei A vena-Koleop­
tilen durch Ubertragung in neutrale Lasung erzielt 
werden. Die Atmung war bei PH 7,2 ebenso intensiv 
wie bei PH 4,1, die Zuwachsgeschwindigkeit aber auf 
30 % gesunken. 

Auch die Temperatur beeinfluBt sehr den Grad 
der Energieausnutzung fUr das Wachstum. Obwohl 
Wachstum und Atmung mit zunehmender Temperatur 
zunachst dauernd weiter steigen (solange nicht scha­
digende Temperaturen bestehen), erreicht doch der 
Quotient WachstumsgroBeJAtmungsgroBe bald ein 
Maximum; dieses liegt fur Aspergillus niger bei 25°, 
bei hoheren und niedrigeren Temperaturen wird die 
Energie also weniger gut verwertet (YAMAMOTO). 
Fur Bakterien liegen entsprechende Angaben vor; 
bei einer optimalen mittleren Temperatur ist ein Mini­
mum von Zucker erforderlich, umeineZellverdoppelung 

10 zo 30 
kmjlcrotur 

Abb. 39. Lactobacillus aci­
dophilus. Beeinflussung 
der Energieausnutzung iIll 
Wac]"tumsvorgang dureh 
die- Temperatur. Bei einer 
mittleren Kulturtempe­
ratuf ist ein Minimum 
von Laktose fiir die Ver­
doppeIung einer Zelle cr­
forderlieh. Die fiir diesen 
ProzeB notwendige Lak­
tosemenge ist auf der 
Ordinate, die 'l'emperatur 
auf derAbszisseangegeben. 
Kaeh }<"OTOR und RAHN. 

zu erreichen (Abb. 39)_ Fur eine hOhere Pflanze zeigt Abb. 40, daB die 
Atmungsenergie bei hoher Temperatur nicht mehr fur das Wachstum 
verwertbar ist. 
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Ubrigens ist nicht jeder energieliefernde ProzefJ imstande, das Wachs-
tum zu ermoglichen. So ist das Wachstum mit Rilfe der bei Garungs-

l:: prozessen gelieferten Energie im allge-
~ t meinen nicht durchfuhrbar. Das gilt 
~ ganz besonders fur hohere Pflanzen, 
]'~ die bei sehr geringen Sauerstoffmengen 
~ lil hochstens noch geringe Zeit wachsen 
~ ~ [LEHMANN (1)] (zum Teil kann man 
~~ ~ ~ f-----+--~,.L_I---+-'~__+--+--4 dafUr allerdings auch Schadigungen 
~ ~ durch Garprodukte verantwortlich 
~ machen). Aber selbst Pilze sind fur 

o 10 20 30 ihr Wachstum durchweg auf die Sauer-
Temperolur stoffatmung angewiesen, so z. B. nach 

Abb.40. Phaseolus muUiflorus. Abhiingigkeit des TAMIYA der genannte Aspergillus ory­
Wachstums (der Streckung) und der Atmung 
(CO,-Abgabe) von der Temperatur. Die Pflanze zae_ Sogar bei einem so typischen 
wurde vor dem Versuch bei 20' gehalten; dann 
erfolgte 2 Stunden lang bei den in der Abszisse Garungsorganismus wie der Refe ist 
angegebenen Temperaturen die Messung der d S t ff f" d' V h 
Streckungsgeschwindigkeit und der Atmung. er auers 0 ur Ie erme rung zum 
Bei hoher Temperatur kann die Atmungsenergie mindesten sehr gunstig (WINDISCH; 
alw nur noch wenig oder gar nicht mehr zum 

Wachstum verwertet werden. KOCH) (Abb.41). Die Sauerstoffnot-
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wendigkeit beruht bei der Refe auch 
nicht etwa nur darauf, daB mit Rilfe 
des Sauerstoffs Wachstumshormone 
gebildet werden mussen; denn fur die 
Vermehrungstatigkeit scheint die Rohe 
der Atmung seIber ausschlaggebend zu 
sein (SZILVINYI). Allerdings fallt es auf, 
daB gelegentlich schon uberaus gerin­
ge Sauerstoffmengen (0,000001 Atm. 
Sa uerstoffdruck) die Vermehrung be­
schleunigen konnen (LIB BRECHT und 

o 1. 2. 3. If. .f. 6'. 7. 8. 9. 10. MASSART). Daraus folgt naturlich 
Generulion nicht, daB fUr Teilprozesse des Wachs­

Abb. 41. Saccharomyces cerevisiae. Eine besonders 
sauerstoffbediirftige obergarige Bierhefe wurde 
mehrere Generationen hindurch anaerob kultiviert; 
schlieBlich wurde geliiftet. Das auf der Ordinate 
angegebene Wachstum wird unter anaeroben Be­
dingungen immer schwacher, erreicht aber nach 
der Liiftung wieder einen hohen Wert. "'ach 

V ersuchen von WINDISCH. 

Aspergillus oryzae, Ausnutzung 
verschiedener C-Quellen. 

C- QueUe 

Glukose .. 
Saccharose . 
Dioxyaceton 
Glyzerin .. 
Xthylalkohol 

I V ,,"~u~"W"m' "" fertigen Pilzkorpers 
Verbrennungswarme des 
verbrauchten C-MaterIals 

0,48 
0,48 
0,43 
0,37 
0,28 

turns, etwa bei bestirnrnten Synthesen, 
Garungsvorgange (als Stofflieferanten) 
geradezu notwendig sind (vgl. S_ 27)_ 

In diesem Z usammenhang mag noch 
erwahnt werden, daB solche Organis­
men wie die Pilze, die die verschie­
densten Stoffe fUr ihre Atmung ver­
wenden konnen, doch nur einen Teil 
dieser Stoffe auch fur das Wachstum 
zu verwerten vermogen. Aspergillus 
oryzae konnte von 123 gepruften C-Ver­
bindungen 51 zur Atmung verwerten, 
davon aber 8 nur zur Atmung, nicht 
zum Wachstum [TAMIYA (1)]. (Unter 
den gepruften Stoffen waren Kohle­
hydrate, Alkohole, Karbonsauren, 
Aldehyde, Phenole, Ketone u. a.). Es 

ist selbstverstandlich, daB auch der Grad der Ausnutzbarkeit fur die ein­
zelnen Stoffe verschieden ist. In der nebenstehenden Tabelle (nach TAMIYA) 
sind einige der Stoffe mit ihrer energetischen Ausnutzung zusammen­
gestellt;, dabei wurden in diesem Fall die Verbrennungswarmen der 
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gesamten wahrend des Aufbaues verbrauchten Stoffe (also ohne Riicksicht 
auf den Unterschied von Baumaterial und Betriebsmaterial) mit den Ver­
brennungswarmen des fertigen Pilzkorpers verglichen. 

Ebenso kann sich dieser Grad der Ausnutzung (den man mit Recht 
als die Rohausbeute bezeichnet, weil ja nicht die Verbrennungswarme des 
Pilzkorpers nur mit der Verbrennungswarme des wirklich allein beim 
WachstumsprozeB verbrauchten Materials verglichen wird) auch andern, 
wenn die Ernahrung in anderer Weise als durch die C- Quelle geandert 
wird. Bei Aspergillus niger betragt die Rohausbeute der Energie, wenn 
Glukose und (als N-Quelle) (NH4)2S04 geboten werden, 0,56-0,59; sie 
andert sich wenig, wenn andere Zucker oder organische Sauren gegeben 
werden. Dagegen sinkt sie, d. h. der WachstumsprozeB wird erschwert, 
wenn als Stickstoffquelle KNOa dient oder als C- und N-Quelle Amino­
sauren bzw. Pepton, auf 0,34-0,40 (JACQUOT). 

Wir haben hier vorwiegend iiber Versuche an Pilzen gesprochen; 
jedoch nur, weil mit ihnen sorgfaltige Versuche leichter durchfiihrbar sind; 
grundsatzlich werden die Verhaltnisse bei den hoheren Pflanzen nicht 
anders liegen. 

2. Der Wachstumsverlauf. 
Wachstumsmessung. Fiir den Erfolg wachstumsphysiologischer Unter­

suchungen spielt die Verbesserung der Methoden eine erhebliche Rolle, 
so daB es sich lohnt, hier wenigstens kurz auf die wichtigsten Verfahren 
zur Messung des Wachstums hinzuweisen. Das Hauptproblem liegt wie 
bei vielen physiologischen Untersuchungen darin, groBe MeBgenauigkeit 
mit moglichst geringer Beeinflussung des Objekts durch den MeBvorgang 
zu erreichen. 

Die alteren, in den Lehrbiichern gern genannten und in Vorlesungen 
meist demonstrierten groBeren Apparate wie der Zeiger am Bogen oder 
die groBeren Hebel- und Rollenauxanometer sind fiir die Forschung 
kaum noch wichtig; sie beruhen auf H ebelubertragungen, wobei der 
Hebel bzw. die ihn !=:rsetzende Rolle nur mit relativ groBer Reibung be­
wegt werden; zur Uberwindung dieser Reibung muB oft ein ziemlich 
starker Zug ausgeiibt werden, der sich :omch storend auf die Pflanze iiber­
tragt. Will man die Hebelauxanometer verfeinern, so daB sie mit starken 
VergroBerungen arbeiten und doch keinen erheblichen Zug auf die Pflanze 
ausiiben, so macht sich notwendig eine Starung durch Reibung im Hebel­
lager bemerkbar, die zu stoBweisen Bewegungen des registrierenden 
Zeigers fiihrt und ein pulsierendes Wachstum vortauschen kann, wo ein 
kontinuierliches vorliegt (UBISCH und ZACHMANN). 

Fiir Forschungszwecke ist es oft vorteilhafter, mit Methoden zu arbeiten, 
die das Objekt nicht mechanisch, sondern optisch beeinflussen. Dabei 
kann vor allem das einfache Verfahren der Beobachtung mit dem Hori­
zontalmikroskop genannt werden, sowie das kompliziertere, aber wert­
vollere, der kinematographischen Registrierung. Das in beiden Fallen 
notwendige Licht start nicht, wenn es fiir den betreffenden Versuchs­
zweck ohnehin auf die Pflanze einwirken solI. Aber auch, wenn das 
Dunkelwachstum untersucht wird, kann man sich durch Anwendung 
schwa chen Lichts, kurz dauernder Lichtblitze und durch Ausschaltung 
der physiologisch meist starker wirksamen kurzwelligen Strahlung gut 
helfen. 

Von den auBer diesen optischen Methoden gegenwartig benutzten 
Verfahren zur Wachstumsmessung seien hier einige naher beschrieben, 
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um zu zeigen, welchen "Grad der MeBgenauigkeit man erreichen kann. 
Beispielsweise wurde ein Torsionsauxanometer konstruiert (UBISCH und 
ZACHMANN), das nicht, wie die alteren Hebelauxanometer, eine Lagerung 

(Zapfen, Spitze oder 
Schneide) hat, die keine 
einwandfreie Ubertra-

Or 
/?a 

Dr 

Abb. 42. Torsionsauxanometer nach UBISCH und ZACHMANN. 
Ra Mctallrahmen, Dr diinner Metalldraht (z. B. 0,1 mm dick. 15 cm 
lang). Die Spannvorrichtung fiir die Tordierung dieses Drahtes 
ist nicht mit eingezeichnet. Ro Ri:ihrchen mit M Messingstiick, 

Sp Spiegel, Dp GlimmerdampfungsfliigeJ. 

gung minimaler Wachs­
tumsgroBen auf die re­
gistrierenden Apparate 
gestattet (Abb. 42). Viel­
mehr wird ein vor Ver­
suchsbeginn tordierter 
Draht benutzt. Auf die­
sem Draht befindet sich 
eine Rolle, tiber die ein 
feiner Platindraht lauft. 
der die Verbindung mit 
der Pflanze herstellt. Fer­
ner ist mit dem tordier­
ten Draht ein Spiegel 
verbunden, der die Tor­

l 

1 

-_1...--%, 
Abb. 43. Schema zur ErHiuterung 
cler interferOlnetrischen Vrl achs­
tunlsrnessung. ErkHirung im 

Text. Nach MEISSKER. 

sionsanderung durch Anderung der Reflexions­
richtung eines Lichtstrahls anzeigt. Der yom Spie­
gel reflektierte Lichtstrahl fallt auf eine Registrier­
trommel und kann dort die Torsionsanderung auf 
lichtempfindlichem Papier aufzeichnen. 

Noch feinere Messungen werden durch das 
Interjerometer ermoglicht (Abb. 43). Ein Licht­
strahl L1 wird durch eine halbversilberte Platte T 
in zwei Teile zerlegt, von denen einer (L 2 ) die 
Platte durchdringt und auf den von der Pflanze 
gehobenen (bzw. diese schwach ziehenden) Spie­
gel (82) fallt, der zweite Teil aber von der genann­
ten halbversilberten Platte zu einem feststehenden 
Spiegel (S1) reflektiert wird. Von beiden Spiegeln 
werden die Lichtstrahlen wieder reflektiert und sind 
dann zum Teil (soweit L1 nicht an der halbversil­
berten Platte reflektiert, L2 nicht hindurchgelassen 
wird) interferenzfahig (£'; und L';). Die Geschwin­
digkeit,mit der die Interferenzen aufeinander folgen, 

gibt ein MaB fUr die Wachstumsgeschwindig­
keit. So kann naturgemaB die zur Verlan­
gerung der Pflanze um eine Wellenlange 

Abb.44. Mikropotometer zurWachstums­
messung. Auf dem rechtwinklig gebogenen 
Kapillarrohr befindet sich ein kurzer. oben 
durch ]'ett abgedichteter zylindrischer 
Wasserbehalter, in den das Versuchsobjekt 
eingesenkt ist. Das gri:iBere GefaB dient zur 
Herstellung eines wasserdampfgesattigten 

des benutzten Lichts, also um etwa 0,5 f1 
erforderliche Zeit leicht bestimmt werden. 

Ein ganz anderes, vielfach recht brauch­
bares Verfahren besteht in der mikropoto­
metrischen Methode: Man bestimmt die Ge­
schwindigkeit der Wasseraufnahme durch !taumcs. Nach ZELTNER. 
die Pflanze (Abb. 44). Auch dabei bestehen 

natiirlich Fehlerquellen, die uns zwingen, diese Methode nur fur spezielle 
Zwecke anzuwenden. Beispielsweise wird ein tibernormal hoher Turgor, 
eine unnatiirliche Wassersattigung der Zellen geschaffen. AuBerdem ist 
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es erfahrungsgemaB schwierig, einen Raum so vollstandig mit Wasser zu 
sattigen, daB eine Transpiration ganz ausgeschlossen ist. Endlich ist die 
Geschwindigkeit der Wasseraufnahme kein unbedingt zuverlassiges Kri­
terium der Wachstumsgeschwindigkeit. 

Die bisher genannten Methoden beziehen sich aIle auf die Messung 
des Streckungswachstums, das ja mit der Vermehrung der Trockensub­
stanz nicht notwendig parallel geht. Zur Messung des Substanzzuwachses 
dienen hauptsachlich gravimetrische Methoden, die Bestimmung des 
Frischgewichtes oder, besser und theoretisch einwandfreier, des Trocken­
gewichtes. Wenn die Zellteilung der Substanzvermehrung parallel geht, 
kann man auch die Teilungsgeschwindigkeit als MaB der Wachs­
tumsgeschwindigkeit benutzen; oder auch, wieder unter der Voraus­
setzung einer entsprechenden Parallelitat, die Zunahme der Stoffwechsel­
intensitat. So miBt man oft das Wachstum von Bakterienkulturen durch 
Bestimmung des Verlaufs der Atmung oder Garung. DaB diese Verfahren 
nicht ganz einwandfrei sein konnen, ergibt sich aus unseren Betrachtungen 
iiber die Energetik des Wachstums; wir sahen ja z. B., daB alte Zellen zur 
Ermoglichung eines bestimmten Zuwachses starker atmen miissen als 
junge. Aber fiir viele Zwecke sind diese einfachen Methoden durchaus 
niitzlich, und man kann sie gelegentlich sogar durch noch einfachere 
(aber auch mehr Fehlerquellen einschlieBende) ersetzen, etwa durch die 
Messung des Anhaufens v<?n Stoffwechselprodukten, oder sogar schon 
durch die Messung der PH-Anderung in der Kulturlosung [BOAS; RIPPEL 
(2); HARTELIUS]. 

Wachstumsverlauf. Die Zellteilung ist zwar oft eng mit dem Wachstum 
verkniipft, sollte aber doch nicht seIber als ein Wachstum, sondern als 
ein DifferenzierungsprozeB bezeichnet werden. - Das eigentliche Wachs­
tum kann, wie erwahnt, eine lediglich unter Wasseraufnahme vollzogene 
Streckung sein, und dann oft mit Verlust an Trockensubstanz parallel 
gehen; es kann aber im anderen 
Extrem auch lediglich eine Ver­
mehrung der Trockensubstanz 
ohne VolumenvergroBerung dar­
stellen, einen sog. Plasmawuchs. 
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Abb. 45. Azotobacter chroococcum. Wachstumsverlauf, 
gemessen an der CO,-Produktiou. Die obere Kurve zeigt 
die Gesamtmenge der nach der betreffenden Kultur­
dauer abgegebenen CO, in g, die untere Kurve die in je 
3 Stunden abgegebene CO,-Menge. Nach Zahlenangaben 

von RIPPEL. 

Der Verlauf der Langen- und 
Volumenzunahme ist uns durch 
Messungen bekannt, die schon in 
den alteren Lehrbiichern eingehend 
behandelt sind. Aus diesen Dar­
stellungen ist gelaufig, daB die 
Wachstumsgeschwindigkeit nicht 
konstant ist ; ein junges Organ bzw. 
eine Keimpflanze, auch eine Bak­
terien- oder Pilzkultur (Abb. 45) 
wachst zunachst langsam, dann 
steigt die Wachstumsgeschwindig­
keit zu einem Maximum und wird 
wieder geringer (SACHS' "grof3e 
Periode des Wachstums"). Diese 
groBe Periode ist im Prinzip so 
erklarbar, daB mit zunehmendem Wachstum die GroBe der wachsen­
den Region zunimmt, die Zahl der wachsenden Zellen vermehrt sich; 
auBerdem bilden sich allmahlich die Organe der Assimilation und der 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 4 
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Stoffaufnahme aus, so daB die Pflanze in immer giinstigere Wachs­
tumsbedingungen kommt, zumal mit dem zunehmendem Stoffwechsel 
und auch mit dem zunehmenden Wachstum seIber immer mehr der fiir 
das Wachstum wichtigen Hormone geliefert werden. Hinsichtlich aller 
dieser Bedingungen stellt sich schlieBlich ein Optimum ein. Die dann 
erreichte Wachstumsgeschwindigkeit bleibt aber nicht bestehen, die 
Wachstumsbedingungen werden vielmehr wieder ungiinstiger, weil sich 
das Volumen der Pflanze oder das des Organs allmahlich an den aus 
inneren Griinden nicht iibersteigbaren Endwert annahert; die Versorgung 
mit Wasser und Nahrstoffen kann schwieriger werden, der Vorrat wachs­
tumswichtiger Nahrstoffe oder Biokatalysatoren erschOpfen, hemmende 
Stoffwechselprodukte sich anhaufen usw. Die Mannigfaltigkeit der Fak­
toren, die auf die Wachstumsgeschwindigkeit einwirken, erklart es, daB 

7 

.f 

J 

Abb.46. Wachstum eines Bliitenschaftes von Taraxacum an 29 auf­
einanderfolgenden Tagen. Man sieht zwei Gipfel der Wachstums­
geschwindigkeit. Wiihrend des Bliihens ruht das Wachstum; bei der 

Fruchtbildung beginnt es erneut. Nach MIJAKE. 

auch ein komplizierterer 
Wachstumsverlauf mit 
mehreren Gipfeln der 
Geschwindigkeit moglich 
ist. So verhalten sich 
z. B. Bliitenstiele, deren 
Wachstum wahrend der 
Fruchtbildung, wenn die 
groBe Periode bereits ab­
geschlossen ist, nochmals 
zu wachsen beginnen 
konnen (Abb. 46). Einen 
analogen Fall stellen die 
Sporangientrager man­
cher Pilze, z. B. von Phy-
comyces oder Pilobolus 

dar. Zunachst strecken sich die Trager schnell, dann wird das Wachs­
tum wahrend der Ausbildung der Sporangien unterdriickt, steigt aber 

nun. 
15 
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Abb.47. PilobolWl Kleinii, Langenwachstum eines Sporangien­
tragers. Oben ist die zu den einzelnen Tageszeiten erreichte 
Rohe der Sporangien dargestellt. Zunachst erfolgt eine schnelle 
Streckung der Tragerzelle, die mit der Anlage des Sporangimns 
abschlieBt; wahrend der dann beginnenden Ausbildung der 
sllbsporangialen Blase findet keine Streckllng statt, spater setzt 
sie aber wieder ein. Unten ist die Streckungsgeschwindigkeit 

des Tragers angegeben. 

nach deren Fertigstellung er­
neut an (Abb. 47). 

Die Anfange fiir eine Ana­
lyse solcher FaIle liegen bereits 
vor. So ist bei den Bliiten­
schaften von Papaver eine 
enge Beziehung zwischen der 
Embryosackentwicklung. und 
der Schaftstreckung gefunden 
worden. Wahrend der Ausbil­
dung der Nucelli bis zur Dif­
ferenzierung der Embryosack­
mutterzelle findet im Schaft 
eine starke Streckung statt. 
Horen die Teilungen in der 
Samenanlage dann auf, so 
ruht auch die Streckung im 
Schaft; sie beginnt erneut, 

sobald Reduktionsteilung und Embryosackentwicklung einsetzen, bei deren 
vollendeter Ausbildung wird die Streckung abermals unterdriickt. Vielleicht 
besteht hier eine Korrelation zwischen der Teilungstatigkeit in der Samen­
anlage und der Auxinproduktion [KATUNSKIJ; SODING (1)]. 
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Ahnlich kann der sich entwickelnde Embryo das Wachstum der 
Frucht regulieren; jedenfalls laBt sich in bestimmten Entwicklungs­
stadien bei Prunus cerasus und P. persica die Fruchtentwicklung durch 
die Zerstorung des Embyros hemmen (TUCKEY). 

So wie die Streckung verlauft auch die Substanzvermehrung haufig 
mit einer groBen Periode, die sich wieder aus dem Gegeneinanderwirken 
von Prozessen erklart: Die Zuwachsgeschwindigkeit steigt zunachst 
infolge der exponentiellen Vermehrung der Zellen (aus einer entstehen 2, 
daraus 4, 8 usw.). Dann nimmt die Wachstumsgeschwindigkeit wieder 
ab, wei! sich Nahrungsmangel und Anhaufung von Stoffwechselprodukten 
bemerkbar machen. Namentlich in 
Pilz- und Bakterienkulturen (Abb. 48) 
laBt sich auf diese Weise der Wachs­
tumsverlauf meist recht einfach er­
ldaren [RIPPEL (1)]. Bei solchen 
Kulturen scheint iibrigens oft auBer 
der Anhaufung von Stoffwechselpro­
dukten und der Erschopfung der 
Nahrungsstoffe schon darin ein hem­
mender Faktor zu liegen, daB es immer 
schwieriger wird, die zunehmende Zel­
lenzahl mit der notigen Sauerstoff­
menge zu versorgen (HERSEY und 
BRONFENBRENNER ). 
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Abb. 48. Hefewachstum in einer synthetischen 
Niihrliisung. (Das Trockengewicht sinkt schlieBlich 
wieder, da nach beendetem Wachstum noch ein 
Substanzverbrauch durch Atmung besteht und 

auBerdem allmiihlich eine Autolyse eintritt.) 
Nach HARTELIUS. 

Lage der Wachstumszonen. An dem Wachstum einer Pflanze beteiligen 
sich in der Regel nicht aIle Zonen in gleicher Weise; zumeist sind es nur 
kleine Abschnitte, die ein intensives Wachstum aufweisen, wahrend 
andere schwacher oder gar nicht wachsen. Ein Wachstum ohne bevor­
zugte Zonen finden wir nur bei man chen einzelnen, nicht zu Geweben 
zusammengeschlossenen Zellen, die dann ihre Form beim Wachstum 
nicht verandern, so z. B. bei kugeligen Einzellern. Eines der ganz seltenen 
Beispiele, in denen zylindrische Zellen sich iiberall gleich stark strecken, 
bietet die Alge Hydrodictyon. Sonst aber pflegen ja bei zylindrischen 
Algenzellen die Seitenwande erheblich starker zu wachsen als die Quer­
wande. 

Uberall, wo die Pflanze oder die Zelle allmahlich ihre Form andert, 
muB die Streckung natiirlich in den einzelnen Teilen einer Zelle oder 
eines Organs verschieden lebhaft sein. Dabei konnen die verschiedensten 
Moglichkeiten verwirklicht sein. Das Wachstum der Einzelzelle kann ein 
Spitzenwachstum (apikaZes Wachstum) sein; so beobachten wir es bei Pilz­
hyphen, Wurzelhaaren und Pollenschlauchen. Bei vielen Zellen findet 
sich aber auch ein interkalares Wachstum: die Zuwachszone liegt unter­
halb der Spitze der Zelle; hierher gehOren z. B. die Sporangientrager 
der Mucorineen, jedenfalls in spateren Entwicklungsstadien. Man dad 
hier aber iiberhaupt aIle Zellen nennen, die kompliziertere Formen aus­
bilden und kann dann aus der Art der Formen direkt auf die Lage 
der wachsenden und nicht (bzw. weniger intensiv) wachsenden Zonen 
schlieBen. 

Ebenso wie bei der einzelnen Zelle lassen sich auch an der ganzen Pflanze 
apikales, interkalares und vor allem noch basales Wachstum unterscheiden. 
Die Wurzel hat ihre Streckungszone gewohnlich wenige Millimeter von 
der Spitze entfernt, meist ist die Zuwachszone seIber hier auch nur wenige 
Millimeter hoch. Bei Sprossen ist die Streckungszone erheblich langer 

4* 
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als hei Wurzeln; sie betragt oft mehrere Zentimeter und liegt einige Milli­
meter oder Zentimeter von der Spitze entfernt. Bei gegliederten Sprossen 
kann jedes einzelne Internodium eine ausgepragte Zone interkalaren Wachs­

tums aufweisen (Abb. 49). 
Bei Blattern findet sich 
vorwiegend basales Wachs­
tum. 
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AbO. 49. Wachstum eines Sprosses von Polygonum saechalinense; die 
Internodien, mit II-VIII angedeutet, sind aile auf gleiche Lange 
umgerechnet; VIII ist das jiingste Internodium. Die Ordinaten 
geben das Wachstum der einzelnen Zonen in jedem Internodium 
an. An den Knoten erfolgt kein Wachstum. Nach BURKOM. 

Es ist nicht leicht, vollig 
ausreichende Erklarungen 
fur die Beschrankung des 
Wachstums auf bestimmte 
Zonen zu geben. Fur die 
Einzelzelle hat man gele­
gentlich darauf hingewiesen, 
daB sich die Kerne in der 
Nahe der wachsenden Re­
gion befinden. Das ist aber 
keine allgemein giiltige Re­
gel, der Kern kann sogar 
sehr weit von den Orten des 
Wachstums entfernt sein. 

Wichtiger ist es, daB 
bereits an der Einzelzelle 
zonale Unterschiede der 
Wanddehnbarkeit bestehen 
konnen; und zwar zeichnen 

sich die stark wachsenden Regionen durch erhOhte Wanddehrlharkeit aus; das 
laBt sich leicht zeigen, wei! sich diese Zonen beim Aufheben des Turgors erheb­
lich starkerverkurzen als die weniger intensiv wachsenden (Abb. 53). Wenn 
das auch, wie wir sehen werden, zum Verstandnis des Streckungsmeehanis­
mus wichtig ist, so genugt es doeh nieht zur Beantwortung der hier ge­
stellten Frage; man fragt mit Reeht nach den Ursachen der zonalen Dehn­
barkeitsunterschiede. Wir konnen nur sagen, daB in der Zelle eine 
Polaritat bestehen muB, ein stoffliches oder energetisches Gefalle, und 
daB das Wachstum an einen bestimmten intermediaren oder aber (bei 
Spitzenwachstum) extremen Zustand gebunden ist. DaB es solehe Ge­
falle in der Einzelzelle uberhaupt gibt, ist sieher. Zum Beispiel kann 
zwischen den beiden Polen einer Zelle ein elektrisches Gefalle bestehen. 
Jedenfalls steht also das Problem der Wachstumsverteilung in der Ein­
zelzelle eng mit dem Problem der Polaritat im Zusammenhang. 

Nicht ganz so schwierig ist es, die zonalen Wachstumsunterschiede 
an ganzen Pflanzen zu erklaren, weil die polaren Verschiedenheiten, 
die Gradienten, der Untersuehung leiehter zuganglieh sind. Aber auch 
hier sind wir uber das Stadium der Vorarbeiten nicht hinausgekommen. 
Die Entdeckung der Zellstreckungshormone (Auxine) brachte die Vor­
stellung mit sieh, die Wachstumsgeschwindigkeit sei jeweils eine Funk­
tion der Auxinkonzentration. Zweifellos ist die Auxinmenge nicht selten 
fur die Wachstumsgeschwindigkeit maBgeblich, bei den verschiedensten 
Stengel- und Blattorganen ist der Zusammenhang zwischen Wachstums­
geschwindigkeit und Auxinmenge beschrieben worden. Aber in vielen 
Fallen sind auch andere Faktoren entseheidend [POHL (2)]. 

Es ist verstandlich, daB die groBen Erfolge der Auxinforschung uns dazu verleitet 
haben, dem Auxin eine beherrschende Rolle beim ganzen Wachstum zuzuschreiben; und 
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um ihm diese Rolle weiterhin zuschreiben zu konnen, pflegt man oft dann, wenn andere 
Faktoren die Wachstumsgeschwindigkeit begrenzen, von einem geanderten "Reaktions­
vermogen auf Auxin" zu sprechen. Man stellt also terminologisch nur zwei Faktoren, 
Auxinmenge und Reaktionsvermogen auf Auxin einander gegeniiber. Das ist zwar keine 
falsche, aber doch leicht irrefiihrende Bezeichnung. Es sind eben zahlreiche Faktoren am 
Wachstum beteiligt und man darf nicht den am besten analysierten - der uns seine Be­
deutung darum am deutlichsten zeigen kann, wei! er manchmal jehlt - als den wichtigsten 
bezeichnen_ Ebenso irrefiihrend und einseitig ware es ja, wenn man sagen wollte, daB nur 
Sauerstoff und Reaktionsvermogen auf Sauerstoff die Wachstumsgeschwindigkeit be­
stimmen, und wenn man dem Wuchsstoff lediglich die Aufgabe zuschreiben wollte, da.s 
"Reaktionsvermogen auf Sauerstoff" zu erhohen (so wie man oft anderen Faktoren die 
Aufgabe zugeschrieben hat, das "Reaktionsvermogen auf Auxin" zu anderu). 

1m ubrigen scheint es, daB die Auxinanhaufung oft sogar erst eine 
Folge intensiven Wachstums ist [SODING (3)]. Die Verteilung dieses 
Stoffes innerhalb der Pflanze kann uns also die Wachstums-
verteilung keinesfalls befriedigend erklaren. 

Damit ist auch ein anderer Versuch zur Erklarung der 
Wachstumspolaritat gescheitert: Man glaubte, der Verteilung 
elektrischer Potentiale in der Pflanze eine Rolle zuschreiben zu 
konnen, und zwar sollten diese vor allem wichtig werden, indem 
sie den Wuchsstoff zur Kataphorese veranlassen, und so die 
Verschiedenheit der Wuchsstoffkonzentration in den verschie­
denen Zonen einer Pflanze erzeugt werde. Diese Theorie ist 
aber unhaltbar (HELLINGA). Die wirklichen Verhaltnisse ent­
sprechen nicht ihren Annahmen und zudem erklart sich die 
Parallelitat zwischen Wachstumsverteilung und Potentialver­
teilung sicher, wie wir schon fruher (S. 42) andeuteten, durch 
eine mehr indirekte Beziehung, namlich daraus, daB beide von 
der Atmungsintensitat abhangen. 

Auch aus der Verteilung der Atmungsintensitat auf die ein­
zelnen Zonen kann man die Verteilung der Wachstumsgeschwin­
digkeit nicht restlos erklaren; denn wenn hier auch oft eine 
Parallelitat besteht, so gibt es doch Aus­
nahmen, die uns lehren, daB zur Ermoglichung 
intensiven Wachstums zwar auch eine inten­
sive Atmung notwendig ist, aber die Inten­
sivierung der Atmung alleinnochnicht genugt. 

" ~ c 
Ab b. 50 a--c. Beziehung zwischen Plasma­
zustand und Wachstum. Epidermiszellen 
eines Hypokotyls von Helianthu8 annuus 
in verschiedenen Altersstadien nach 
5 Minuten langer Plasmolyse mit 0,6 mol 
KNO, gezeichnet; a aus dem apikalen 
Tei! des Hypokotyls, b aus der Strek­
kungszone (Konkavplasmolyse 1), c aus 
dem basalen Tei!, d. h. der Dauerzone. 

Nach STRUGGER. 

Erwahnung verdienen noch Untersuchun­
gen uber die unterschiedliche Plasmabeschaffen­
heit in Zonen verschiedener Wachstumsge­
schwindigkeit. Man hat zu derartigen Studien 
vor allem die der Untersuchung leicht zu­
ganglichen Plasmaeigenschaften herangezo­
gen. Solche Eigenschaften sind Viskositat, 
Permeabilitat und Wasserstoffionenkonzen­
tration. AufViskositatsunterschiede zwischen 
Zellen der Streckungs- und Dauerzone deuten 
schon Unterschiedein der Plasmolyseformhin. 
Zellen der Streckungszone haben anscheinend 
ein zaheres Plasma als die der weniger wach­
senden Zonen; denn jene ergeben konkave 
Plasmolyseform (Abb. 50) und plasmolysieren 
zudem langsamer (erhohte "Plasmolysezeit") als diese. Werden beispiels­
weise Wurzelepidermiszellen von Lemna minor in 0,2 mol KN03-Losu~g 
iibertragen, so erfolgt in der Streckungszone konkave Plasmolyse, III 
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der Dauerzone konvexe Plasmolyse. Die Plasmolysezeit betragt in der 
wachsenden Zone 20 Minuten, in der nichtwachsenden weniger als 
1 Minute. Innerhalb der Pflanze besteht also ein Longitudinalgefalle 
der Plasmaeigenschaften. Ob es sich dabei wirklich stets um Unter­
schiede der Viskositat handelt, ist wohl nicht ganz sicher; denn es gibt 
noch andere Faktoren, die die Geschwindigkeit des Ablosens von der 
Wand und die Plasmolyseform bestimmen; vor allem ist die Festigkeit 
der Verbindung zwischen Plasma und Zellwand ein wichtiger Faktor; 
und diese Verbindung kann gerade in wachsenden Zellen besonders fest 
sein [Ausnahmen sind beobachtet worden - RUGE (2)]. Jedenfalls aber 
ist das Vorhandensein eines Gefalles der Plasmaeigenschaften erwiesen 
(STRUGGER). Man hat dieses Gefalle seinerseits als Ausdruck eines Ge­
falles der Wasserstoffionenkonzentration aufgefaBt; denn diese ist ja ftir 
die Eigenschaften amphoterer Kolloide sehr wichtig. Je nachdem, wie 
weit sich der PH-Wert yom IEP (isoelektrischen Punkt) der Plasmakolloide 
entfernt, muB sich auch der Quellungsgrad andern (ein Minimum der 
Quellung und Viskositat tritt im isoelektrischen Punkt ein). 

Stark wachsende Zellen scheinen sich durch hohe Aziditat auszu­
zeichnen, so daB der PH-Wert kleiner ist als der dem IEP e.~tsprechende. 
Man kann auch zeigen, daB sich durch experimentelle Anderung der 
Wasserstoffionenkonzentration wirklich die Plasmaeigenschaften in der 
erwarteten Weise andern. U ntersucht man Zellen in hypertonischen Losungen 
abgestufter PH-Werte, so findet man ganz verschiedene Plasmolysezeiten; 
bei einem bestimmten mittleren PH-Wert, der wahrscheinlich dem IEP 
entspricht, wird (wenigstens bei manchen Objekten) ein Minimum be­
obachtet. 

DaB den unterschiedlichen PH -Werten in der Pflanze eine Bedeu­
tung ftir die Wachstumsverteilung zukommt, ist sicher; denn auch 
das Wachstum . .IaBt sich, ebenso wie die Plasmaeigenschaften, durch 
experimentelle AndeFUng der Wasserstoffionenkonzentration beeinflussen. 
Das heiBt eine Aziditatszunahme in maBigen Grenzen fordert in der Regel 
das Wachstum. Dabei verdient aber doch hervorgehoben zu werden, 
daB die PH-Abhangigkeit des Pflanzenwachstums offenbar durch die Be-

100 einflussung ganz verschiedenartiger Prozesse ent-
% stehen kann, und sie daher auch oft recht kom-

Abb. 51. Dissoziationsknrve 
des Auxins. Zuriickdriingung 
der Dissoziation, d. h. Her· 
stellung des physiologisch ak· 
tiven Zustandes bei abneh· 
mendem pwWert; pK = 4,75. 

N ach BONNER. 

plizierter Natur ist. Die einzelnenPflanzen verhalten 
sich hierin quantitativ und oft sogar qualitativ ver­
schieden. Selbst das Bestehen zweier PH-Optima 
des Wachstums ist gelegentlich beobachtet worden. 

In man chen Fallen laBt sich die gtinstige Wir­
kung hoher Wasserstoffionenkonzentration aus der 
Aktivierung des Zellstreckungshormons (das Saure­
natur hat) erklaren; die H-Ionen drangen namlich 
die Dissoziation dieses Hormons zurtick und bringen 
es so aus der inaktiven Salzform in die aktive Form 
freier Saure [BONNER (3)] (Abb. 51). DaB aber 
dieser Vorgang nicht der allein wichtige sein kann, 
erkennen wir aus der Moglichkeit, das Wachstum 
auf dem Wege tiber eine Forderung der Plasma­

quellung mit Metallkationen (von Alkalisalzen) zu beschleunigen, wahrend 
entquellende Kationen (Ca) das Wachstum hemmen. 

So dtirfte ftir diese Zusammenhange wohl wieder vor allem die schon 
mehrfach betonte Rolle des Kolloidzustandes bei der Regulierung der 



Mechanismus des Streckungswachstums. 55 

Enzymtatigkeit wichtig sein (BORRISS). Yom Quellungszustand des Plas­
mas hangt ja (vgl. S. 9) die Lebhaftigkeit der verschiedensten bioche­
mischen Reaktionen (einschlieBlich der Atmung) abo DaB aber weder 
der Quellungszustand noch die Wasserstoffionenkonzentration die phy­
siologisch wichtigsten Faktoren fUr die Lebhaftigkeit des Wachstums sind, 
geht eindeutig aus de!. Unmoglichkeit hervor, jede beliebige nicht­
wachsende Zelle durch Ubertragung in Losungen geeigneter Wasserstoff­
ionenkonzentration wieder zum Wachstum zu bringen. 

Wir mussen uns vorlaufig mit der Feststellung begnugen, daB die 
Zelle ein bestimmtes Alter erreicht haben muB, bis sie die optimale Wachs­
tumsgeschwindigkeit zeigt, und daB sie schlieBlich infolge ihrer AIterung 
nicht mehr so schnell zu wachsen vermag. AIle bisher beobachteten 
Gefalle in der chemischen Zusammensetzung und im physikalischen 
Zustand sind, wenn sie auch unmittelbar fur die Wachstumsgeschwindig­
keit uberaus wichtig sind, ihrerseits hochstwahrscheinlich doch erst eine 
Folge innerer Veranderungen in der Zelle, uber deren Natur wir noch 
nichts wissen. 

3. Mechanismus des Streckungswachstllms. 
Bedingungen der Turgordehnung. Obgleich die auch fur das Streckungs­

wachstum geltende Beziehung zwischen Wachstum und Atmungsinten­
sitat auf die Notwendigkeit einer Energiezufuhr hinweist, liegt es doch 
nahe, den ProzeB der eigentlichen Streckung energetisch auf den Turgor­
druck zuruckzufuhren. Wenn trotzdem schon fur das Streckungs­
wachstum eine Atmung erforderlich ist, so konnen wir deren Bedeu­
tung zum Teil darin sehen, daB in der Regel keine reine Zellstreckung 
stattfindet, sondern gleichzeitig eine Substanzvermehrung, zum min­
desten eine Vermehrung der Wandsubstanz, und solche Vorgange der 
Substanzvermehrung sind, wie wir sahen, selbst dann, wenn sie exo­
therm verlaufen, an Bedingungen und Aktivierungen gebunden, die 
nur durch die Atmungsenergie moglich sind. Aber auch, wenn wir 
die FaIle betrachten, in denen eine Zellstreckung ohne Vermehrung der 
Wandsubstanz stattfindet, ist uns die Notwendigkeit intensiver Atmung 
verstandlich. In der sich streckenden Zelle muB ja Z. B. eine Osmo­
regulation stattfinden. Die Wasseraufnahme wahrend der Streckung fuhrt 
zur Verminderung der Zellsaftkonzentration, wodurch nicht nur die Mog­
lichkeit weiterer Turgorstreckung eingeschrankt wird, sondern auch die 
allgemeinen Lebensbedingungen der Zelle verschlechtert werden. Die somit 
notwendige Osmoregulation ist unter anderem an einen bestimmten, nur 
durch Aufwand von Energie aufrecht zu erhaltenden Plasmazustand 
gebunden, der die notigen fermentativen Umwandlungen gewahrleistet; 
oder die Osmoregulation ist an die Neuaufnahme von Stoffen aus anderen 
Zellen gebunden; auch das ist ein Vorgang, der vielfach unter Energie­
aufwand stattfindet. Oxydationsprozesse konnen zudem schon wichtig 
sein, urn die hohe Wasserstoffionenkonzentration herzustellen, die wir 
als einen wichtigen Faktor der Zellstreckungsgeschwindigkeit erkannt 
haben. 

Es sind also sicher mannigfaltige Vorgange, die in der Zelle ablaufen 
mussen, dam it die Bedingungen fur eine Streckung gegeben sind und 
wir durfen uns daher nicht wundern, daB es fur die Intensitat der Streckung 
gar nicht so sehr auf die Hohe der Zellsaftkonzentration ankommt. Man 
findet in der Zone starkster Streckung im allgemeinen sogar ein Minimum 
der Zellsaftkonzentration (Abb. 52). 
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Nun kommt es allerdings fiir die Saugkraft der Zelle gar nicht allein 
auf die osmotische Zellsaftkonzentration, sondern ebenfalls auf die Rohe 
des Wanddrucks an. Die Saugkraft der Zelle laBt sich, wie wir spater noch 
genauer sehen werden, in groben Ziigen durch die Formel 

Saugkraft der Zelle = Saugkraft des Inhalts - Wanddruck 
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darstellen. Und der Wand­
druck ist in der Tat in den 
Streckungszonen am gering­
sten. Trotzdem kann auch 
die Saugkraft in dieser Zone 
noch niedriger sein als in an­
deren [RUGE (1)] (Abb. 52). 
Um dann noch die maxi­
male Wasseraufnahme die­
ser Zone zu erklaren, kann 
man zunachst nur auf die 
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ihrer Protoplasten [RUGE 
(1)] hinweisen, die es den 
Zellenermoglicht, das Was­
ser aus den GefaBen rascher 
aufzunehmen als die Zellen o f. ll. .JJI. Jr. 17:Zooe anderer Zonen. 

c 

Abb. 52 a-c. Beziehungen zwischen osmotischen Wert, Saugkraft, 
Turgordruck und Streckungsgeschwindigkeit im Hypokotyl von 
Helianthu8 annUU8; a willkiirliche Unterteilung des Hypokotyls 
in Zonen; b osmotischer Druck (On), Saugkraft (Sn) und Turgor­
druck (Tg) in den einzelnen Zonen; c prozentualer Streckungs-

zuwachs in den einzelnen Zonen. Nach RUGE. 

Eine Voraussetzung fiir 
das Wachstum ist jeden­
falls weiterhin, daB nicht 
durch die Zellsaftverdiin­
nung und die Membran­
spannung schnell eine Was­

sersattigung der Zelle eintritt. Es ist also sowohl eine fortgesetzte Osmo­
regulation als auch eine starke plastische (irreversible Langenzunahme 
ermoglichende) Dehnbarkeit notwendig. Wahrend einer plastischen Deh­
nung erhoht sich ja der Wanddruck im Gegensatz zur elastischen (rever­
siblen) nicht. Tatsachlich zeichnet sich die Rauptstreckungszone der 
Pflanzen stets durch eine hohe plastische Dehnbarkeit aus, wenngleich 
deren Maximum nicht notwendig in ihr liegen muB [RUGE (I)]. 

Rohe plastische Dehnbarkeit geht allerdings durchweg mit hoher 
elastischer Dehnbarkeit parallel, so daB sich stark wachsende Teile durch 
eine hohe Dehnbarkeit beider Art auszeichnen. Diese schon friiher 
erwahnte Beziehung zwischen hoher Dehnbarkeit und Wachstumsge­
schwindigkeit laBt sich am schonsten an Einzelzellen demonstrieren, in 
denen sich eine Zone der Streckung neben nichtwachsenden Zonen be­
findet. Rier ist es schon von vornherein sehr unwahrscheinlich, daB eine 
lokale Erhohung der Zellsaftkonzentration vorliegt; denn die wiirde sich 
schwerlich aufrecht erhalten lassen. Man findet in solchen Zellen, wie 
z. B. in den Mucorineensporangientragern, eine Zone starker Wanddehn­
barkeit, die mit der Zone intensivsten Wachstums iibereinstimmt (S.52). 
Durch eine Plasmolyse der Zelle laBt sich namlich feststellen, daB sich die 
Wachstumszone am starksten verkiirzt. Bei den Sporangientragern von 
Phycomyc€8 verkiirzt sich die Wachstumszone wahrend der Plasmolyse um 
6 %, wahrend sich die Wand in den nichtwachsenden Teilen nur ganz 
unbedeutend verkiirzt (LAURENT). Bei Pilobolus betragt diese durch 
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Turgoraufhebung bedingte Verkiirzung der Streckungszone sogar 40-50 %, 
und die nicht mehr wachsenden Zonen verkiirzen sich nur urn 5 -1 0 % 
(BUNNING) (Abb. 53). 

Dehnbarkeit nnd Ban der Wand. Die hohe Dehn­
barkeit in den Streckungszonen ist durch eine be­
sondere physikalische Beschaffenheit oder auch durch 
chemische Eigentiimlichkeiten der Wandsubstanz be­
dingt. So hat man beispielsweise in der wachsenden 
Spitze der Wurzelhaare oft statt der gewohnlichen 
Zellulose Hemizellulose gefunden. Urn den Dehnungs­
prozeB im einzelnen verstehen zu konnen, miissen 
wir den Bau der pflanzlichen Zellwand kennen. 

Bei der hoheren Pflanze besteht die Zellwand 
zur Hauptsache aus Zellulose; im jugendlichen Zu­
stand kann die Zellulose allerdings mengenmiiBig 
stark zurucktreten. Die Zellwande der noch wach­
senden Avena-Koleoptile enthalten 66Vol.- % Wasser 
(THIMANN und BONNER) und von der Trockensub­
stanz entfallen auf 

Zellulose . . . . . 42 % Pektin. . . . . . 8 % 
Hemizellulose. . . 38 % EiweiBstoffe . . . 12 % 

Neuestens ist gezeigt worden, daB die Primarsubstanz 
in den ganz jungen Zellwanden hauptsachlich wachs­
artiger Natur ist; neben dem Wachs befinden sich 
aber auch schon schlanke Zellulosekristallite in der 
Primarsubstanz (GUNDERMANN, WERGIN und HESS). 

Die Zellulose der Wand ist hinsichtlich ihres 
kolloidchemischen Zustandes als Gel zu bezeichnen. 
Die Wand ist aus den ein Mizellargerust bildenden 
Zellulosekristalliten aufgebaut, zwischen denen sich 
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Abb. 53. Sporangientrager 
von Pilobolus Kleinii (das 
Sporangium wurde vor Ver­
suchsbeginn entfernt). Links 
in feuchter, rechts in trok­
kener Luft. Verschiedene 
Verkiirzung der markierten 
Zonen willkiirlich ungleicher 
Hohe. Die starkste Ver­
kiirzung erfolgt in der am 
starksten waehsenden Re­
gion, d. h. im obersten Ab­
schnitt des zylindrischen 
Teils; es besteht also eine 
Parallelitiit zwischen plasti­
scher Dehnbarkeit und 
Wachstumsgeschwindigkeit. 

intermizellare Raume befinden, die entweder Wasser oder auch andere 
Substanzen (Lignin, Suberin, Kutin, Pektin, anorganische Stoffe) ent­
halten. Zur Annahme dieser Vorstellung, die, 
von der Mizellartheorie NAGELIS ausgehend, 
in neuerer Zeit vor allem FREY -WYSSLING 
(1-3) entwickelt hat, zwangen die aniso­
tropen Eigenschaften der Wand. Es besteht 
eine Quellungsanisotropie; beispielsweise er­
fahren trockene Flachsfasern in Wasser eine 
Breitenzunahme urn 20 %, aber eine Langen­
zunahme urn nur 0,1 %. Ferner besteht auch 
eine optische Anisotropie: Der Brechungs­
index ist in den einzelnen Richtungen sehr 
verschieden, die Zellwande sind doppel­
brechend. Vermoge dieser Eigentiimlichkeit 
konnten polarisationsmikroskopische U nter­
suchungen wertvolle Aufschlusse uber den 
Wandbau geben. Die submikroskopischen 

~~ 
Abb. 54. Schema zur ErHiuterung des 
Auftretens von Interferenzen beim 
Durchgang von Rontgenstrahlen durch 
einen Kristall. Dargestellt sind zwei 
Kristallebenen mit ihren Atomen, an 
denen die Beugung der eintretenden 
Riintgenstrahlen erfoigt; der von den 
beiden abgebildeten Strahlen im Krista]] 
zuriickgelegte Weg ist verschieden groB; 
die Differenz liegt in der GroBenordnung 
der Wellenlange des Rontgenstrahls, so 
daB Interferenzen moglich werden, aus 
denen anf . den Bau des Kristalls 

zuriickgeschlossen werden kann. 

Anisotropien wurden dann aber vor allem durch die Untersuchung der 
mit Rontgenstrahlen erzeugten Kristallinterferenzbilder genauer studiert 
(Abb. 54 und 55). Das Auftreten der Interferenzen bildete den eindeu­
tigen Beweis fUr die Existenz eines Raumgitters, und damit fur das Vor­
handensein der kristallinen Bausteine. 
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Den Hauptbestandteil der Zellwande bilden die Zelluloseketten: 
CH20H CH20H 
I I 

-O-I~_o)r-o-r(~-I O-I~~I_o_r(-O)r-O ----
CH20H CH20H 

Bei diesen Ketten handelt es sich urn sog. "Makromolekiile" mit unbe­
stimmter Lange; man bezeichnet sie als Hauptvalenzketten. Sie setzen 
sich aus einzelnen Glukoseresten zusammen; je zwei der Glukosereste 

b 

c d 

Abb. 55 a-d. Rontgenanalyse der Zellulose. a Schema der Rontgenaufnahme; darin bedeutet S monochromati· 
sches R6ntgenbftndel, P photographische Platte, 0 Objekt, f Abstand Objekt-Platte, h Schwiirzungsfleck 
des ungebeugten Rontgenlichts, i Interferenzringe. b Rontgendiagramm des zeliulosischen Tunikatenmantels. 
Submikroskopische Kristiilichen liegen regellos im durchleuchteten Priiparat (DEBYE-SCHERRER·Diagramm). 
c Faser- oder 4-Punkt·Diagramm der Ramiefaser; die Kristallite liegen parallel zu einer bestimmten Achse. 
d Sichel- oder Schraubendiagramm von Baumwollhaaren; schraubige Anordnung der Kristallite. Aufnahmen 

von H. MARK und vom Kaiser Wilhelm-Institut fUr Faserstoffchemie. Aus FREY-WYSSLING. 

bilden zusammen einen Zellobioserest. Die Hauptvalenzketten treten 
(Abb. 56) zu den Balken des Mizellargerustes zusammen, die dann wieder 
zu den groberen, mikroskopisch sichtbaren Strukturen der Zellwand 
vereint sein konnen, zu den Fibrillen, Lamellen (an der Grenze des Auf­
losungsvermogens d~! Mikroskope) und den derberen Schichten. Folgende 
Tabelle gibt einen Uberblick der wichtigsten einfacheren und mehr zu­
sammengesetzten Elemente der Zellwand (1 A = 0,1 mm). 

GrolJenordnung 
I 

Bauelement Breite Lange in der Langsrichtung 

amikroskopisch { C·Atom 1,55A 1,55A 
1-100 A Glukoserest 7,5A 5,2 A 

submikroskopisch { Hauptvalenzkette 7,5A unbestimmt :> 1000 A 
Mizellgeriistbalken 50 A 500-750 A 

mikroskopisch { Fibrille 0,4.u unbestimmt 
0,3-100 .u Lamelle 0,4.u unbestimmt 

makroskopisch { Schicht 0,01 mm 50mm 
>O,lmm Faser 0,01 mm 50mm 



Mechanismus des Streckungswachstums. 59 

Die Anordnung der Zellulosestabchen innerhalb der Wand kann schon 
mittels des Polarisationsmikroskops weitgehend ermittelt werden, da der 
groBere Brechungsindex der Stab chen mit deren Langsachse uberein­
stimmt. Die Stab chen liegen stets parallel zur Oberflache des Proto­
plasmas, dabei konnen sie aber in bezug auf die Langsachse der Zelle 
sehr verschieden orientiert sein. 

FREy-WYSSLING unterschei­
det eineFaserstruktur, eine faser­
ahnliche Struktur, Ringstruktur 
und Rohrenstruktur (Abb. 57). 
Bei anisodiametrischen, sich in 

Abb.56. 

a c 
Abb.57. 

A bb. 56. Anordnung der Hauptvalenzketten im Elementarkorper der Zellulose. 002, 10i und 101 sind die 
wiehtigsten Netzebenen. Naeh MEYER und MARK. 

Abb. 57 a-d. Mizellarstruktur der Zellwand. Die dureh Striehe angedeuteten homogenen Gitterbereiehe muLl man 
sieh aile untereinander verwaehsen denken, also nieht als einzelne Mizelle, wie friiher angenommen wurde. 
i isotrop, + optiseh positiv, - optiseh negativ, net kleinster, nfJ mittlerer, ny groLlter Breehungsindex. 
a Faserstruktur, b faserahnliehe Struktur, e Ringstruktur, d Rohrenstruktur. Naeh FREY·WYSSLING. 

der Langsrichtung streckenden Zellen ist die Rohrenstruktur wohl die 
Regel; die Langsachsen der Stab chen liegen, mit einer im Vergleich zur 
Ringstruktur ansehnlichen Streuung, quer zur Langsachse der Zellen, 
also quer zu deren Streckungsrichtung (Abb.60). 

Bei den Pilzen finden sich an Stelle der Zellulosemembranen zumeist 
Chitinmembranen [es kommt iibrigens auch vor, daB ein und dieselbe 
Pflanze Chitin und Zellulose enthalt; so verhalt sich eine Rhizidiaceae 
(HARDER)]. 1m physikalischen Prinzip des Wandbaus und auch im Mecha­
nismus des Wachstums andert sich aber dadurch nichts. Der wesentliche 
Unterschied besteht nur darin, daB sich statt der Zellulosekette die Chitin­
kette findet: 

NHCOCHa CH20H NHCOCHa CH20H 
1 ill /---" _0 __ <-0" /--"_O_~O"I 

-o-I"_o}l 1 ____ )-0-1,,_0) 1,, _____ /:-0 
1 1 1 1 

CH20H NHCOCHa CH20H NHCOCHa 

Fur das Verstandnis des Streckungswachstums ist die Kenntnis der 
Dehnbarkeitseigenschaften der Wande wichtig. Wir unterscheiden eine 
elastische und eine plastische Dehnbarkeit der Wand, und dementspre­
chend zwei verschiedene Arten der Dehnung. Eine Zellwand ist nie ideal 
elastisch; d. h. nach beendeter Einwirkung einer dehnenden Kraft bestehe 
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diese nun im osmotischen Druck oder in einer von auBen einwirken­
den Zugkraft, nimmt die Wand nicht wieder genau ihre Ausgangslange 
ein, es bleibt eine Deformation bestehen. Dieser auf der plastischen Dehn­
barkeit, beruhende irreversible Anteil der Dehnung ist in jungeren Zellen 

besondBrs groB, wahrend er in ausgewachsenen 
praktisch belanglos sein kann. Die gleiche Regel 
gilt, wie schon obenerwahnte Versuche zeigen, 
auch fur die elastische (reversible) Dehnbar­
keit; fur das Wachstum ist jedoch die hohe 
plastische Dehnbarkeit das Entscheidende. 

In der Wand liegen wohl zumeist nicht, wie 
es in der ursprunglichen Mizellartheorie NAGELIs 
noch angenommen wurde, einzelne unverbun­
dene Mizellen nebeneinander; sondern wir haben 
es mit einem zusammenhangenden Mizellar­
gerust zu tun (Abb. 58), in dem sich hochstens 

: : bei starker Quellung die einzelnen Stab chen 
isolieren (BREUER, KRATKY und SAITO). Die 
Zelluloseketten uberkreuzen sich und sind an 
diesen Kreuzungspunkten, den sog. Haftpunk­
ten, durch die Nebenvalenzen der freien OH­
Gruppen ziemlich fest zusammengefugt. Das 
ganze Gerust kann durch angreifende Krafte 
auf Kosten der Breite in die Lange gestreckt 
werden; die Haftpunkte wirken dabei wie Schar­
niere (Abb. 59). Wahrend dieser Streckung 

Abb. 58. Mizellargeriist, mizellare 
und intermizellare Phase dnrch­

dringen sich kontinuierlich. 
N ach FREY - WYSSLING. orientieren sich die Zellulosestabchen also mehr 

in der Langsrichtung, d. h. in der Dehnungs­
richtung. Das ist der ProzeB der elastischen Dehnung. 1st die dehnende 
Kraft groB, so kann es je nach der Beschaffenheit des Gerustes mehr 
oder weniger leicht zur Sprengung der Bindungen an den Haftpunkten 

a b 

Abb. 59 a-c. Schematische Darstellung der Dehnung in einer 
meristematischen Zellwand (0 Haftpunkte); a idealisiertes 
Strnkturschema, b Dehnung ohne Lasung der Hoftpunkte 
(Breitenabnahme i), c Dehnung bei voriibergehender Lasung 
der Haftpunkte (Auflockerung!). Nach FREY-WYSSI.ING. 

kommen. Darin besteht die 
plastische Dehnung. 

Wandwachstum. DieArtder 
Substanzvermehrung der Zell­
wand hangt weitgehend davon 
ab, wie leicht sich das Mizellar­
gerust auflockern HiBt. In ju­

, gendlichen Zellen gelingt diese 
Ausweitung noch leicht, so daB 
dann ohne Schwierigkeit neue 
Mizellgerustteile eingelagert 
werden konnen ("Intussuszep-
tion"); in alteren Zellen kommt 
aber fast nur noch die Anlage­
rung neuer Gerustteile ("Appo­
sition") in Frage. 

Nun fragt es sieh, ob bei dem Wachstum jugendlicher Zellwande, 
das ja mit einer fortgesetzten Einlagerung neuer Mizelle in die Wand 
parallel geht, das Primare diese Einlagerung ist und das Sekundare die 
infoIgedessen eintretende Verlangerung der Wand, oder ob primar die 
Wand durch den Turgordruck gedehnt wird, und dann die Membran-
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Hicken wieder durch Intussuszeption ausgefullt werden. Die zweitgenannte 
Ansicht hat sich als berechtigt erwiesen. 

Fur eine primare Streckung ohne Substanzvermehrung sprechen 
schon manche Beobachtungen uber das Auftreten von Verdunnungen 
der Membran wahrend des Wachstums. Das wurde beispielsweise wahrend 
der Streckung der Sporogonstiele von Pellia gefunden (OVERBECK); auBer­
dem beim Streckungswachstum der Helianthus-Hypokotyle [RUGE (1)J. 
In der Zone starkster Streckung kann sich die Membran auf die Halfte 
verdunnen, wahrend sie ihre Lange verdoppelt. In den alteren, sich lang­
samer streckenden Zonen halt die Substanzeinlagerung mit der Dehnung 
Schritt und macht sogar die anfa~gliche Dickenabnahme wieder wett. 

Die genauere Untersuchung uber die Beschaffenheit des Mizellgerustes 
scheint aber der Theorie einer primaren Dehnung durch die osmotische 
Wasseraufnahme Schwierigkeiten zu bereiten. Bei Avena-Koleoptilen 
wird die Rohrenstruktur wahrend des Wachstums beibehalten, und zwar 
auch dann, wenn eine Langenzunahme urn mehrere 100 % stattfindet. 
Man sollte aber erwarten, daB die Mizellgerustbalken bei einer passiven 
Dehnung der Wand ihre Lage so verandern, daB eine mehr faserahnliche 
Struktur eintritt, wie das in der Tat bei einer kunstlichen Dehnung durch 
eine von auBen angreifende Zugkraft schon dann zu beobachten ist, wenn 
diese Dehnung nur 9 % betragt [BONNER (1)]. Auch entsprechende Ver­
suche an Wurzeln und Hypokotylen haben gelehrt, daB das Wachstum 
keinesfalls einfach nur eine plastische Dehnung sein kann. Sogar bei den 
Sporogonstielen von Pellia epiphylla ist trotz einer Streckung auf das 
20-90fache der ursprunglichen Lange keine Auflockerung der Rohren­
struktur erkennbar (VAN ITERSON). 

Trotzdem lassen sich diese Beobachtungen mit den anderen verein­
baren, nach denen der plastischen Dehnung eine Rolle beim Wachstum 
zukommt. Es kann ja nicht zufallig sein, daB sich das Dehnbarkeits­
maximum mit dem Maximum der Zellstreckung mehr oder weniger deckt, 
und zudem auch eine experimentelle Verminderung der Dehnbarkeit, 
wie sie z. B. bei Raphanus durch Kultur in trockener Luft erreicht wurde 
(GORTER und FUNKE), die Wachstumsgeschwindigkeit herabsetzt. Wir 
mussen annehmen, daB die bei der 
normalen, d. h. wahrend des Wachs­
tums erfolgenden Dehnung auftreten­
den Lucken im Mizellargefiige leicht 
wieder sofort durch Neueinlagerung 
von Mizellarbalken in der Querrich­
tung, also parallel zu den vorhandenen, 
ausgefiillt werden, und diese Einlage­
rung nur bei einer kunstlichen Deh­
nung ausbleibt. 

Wenn wir die hier beschrie bene 
Theorie des Streckungswachstums an­
erkennen, bleibt noch die zweite Frage 
bestehen, wie der ProzeB eingeleitet 
wird, d. h. durch welche Anderungen Abb. 60. Mizellarstruktur einer jugendlichen 
in der Membranbeschaffenheit sich Zellwand. Nach FREY·WYSSLING. 

deren Plastizitat erhoht. Betrachtet 
man sich das Bild der Mizellarstruktur in der jungen Zellwand (Abb. 60), so 
wird die Annahme von BONNER und FREY -WYSSLING, daB es primar auf eine 
Lockerung der sog. Haftpunkte ankommt, d. h. der Stellen, an denen sich die 
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Zellulosestabchen uberkreuzen, v~rstandlich. Nach dieser Erweichung kann 
dann eine dehnende Kraft ein Ubereinandergleiten der Zellulosestabchen 
erzwingen, wie es Abb. 59 c schematisch zeigt: das Gerust lockert sich auf 
und so wird Raum fUr die Intussuszeption geschaffen. Dabei bleibt es noch 
ungewiB, welcher Natur diese Krafte sind, die das Zusammenhaften 
bedingen; wir wissen daher auch nicht, welcher Art die Prozesse sein 
mussen, die die Haftpunkte auflockern. Da bei einem durch p-Indolyl­
essigsaure katalytisch eingeleiteten Streckungswachstum eine Membran­
ansauerung (Senkung des PH-Werts auf 3,0) beobachtet worden ist, wurde 
die Vermutung ausgesprochen, diese Ansauerung bedinge eine Quellungs­
steigerung der Intermizellarsubstanz, genauer: eines besonderen Quell­
korpers; diese Quellung sei die treibende Kraft bei der Lockerung der 
Haftpunkte [RUGE (2)]. Die bisherige Untersuchung des Quellkorpers zeigt, 
daB er einerseits Pektinen, andererseits Zelluloseschleimen ahnlich ist 
[RUGE (3)]. Eine solche Beteiligung von Quellungskraften ware auch 
dann moglich, wenn man mit einer direkten Einwirkung der Wuchs­
hormone auf die Intermizellarsubstanz nicht rechnet. 

Jedenfalls scheint es, daB mit der Auffindung der beiden genannten 
Prozesse: A usweitung des M izellgerustes bei der Turgordehnung und (zu­
meist gleichzeitig damit) Einlagerung neuer gleichgerichteter Gerustteile, 
der Mechanismus des Streckungswachstums in den Hauptzugen richtig 
beschrieben worden ist, wenn es auch im einzelnen manche Variation 
geben mag. 

Von der Anordnung der Zellulosestabe hangt sicher auch die Wachs­
tumsrichtung der Zelle abo DaB die Zellen mit Rohrenstruktur in die 
Lange wachsen, erklart FREy-WYSSLING dadurch, daB die Stabe in tangen­
tialer Richtung vorwiegend mit ihren Enden aufeinanderstoBen, also 
durch die Hauptvalenzketten verkniipft sind, wahrend sie senkrecht 
dazu, also in der Langsrichtung der Zellen, nur durch die leichter iiber­
windbaren Kohasionskrafte zusammenhangen. Die Ausweitung muB daher 
parallel zur Langsachse der Zellen leichter erfolgen konnen. 

Man wird nun natiirlich weiter nach den Ursachen dieser Orientierung fragen. Einen 
Hinweis kann uns die Tatsache geben, daB in einem Zylinder, auf dessen Wandung von 
innen her ein Druck ausgeiibt wird, die Spannung in tangentialer Richtung aus physikali­
schen Griinden doppelt so groB sein muB wie die Spannung in axialer Richtung, durch 
diesen iiberwiegenden Querzug, der auch in der lebenden Zelle bestehen muB, konnte die 
bevorzugte Querorientierung der Zellulosestabe zustande kommen [CASTLE (3)]. Damit 
ist natiirlich die primare Frage nach der Entstehung einer zylinderformigen Zelle noch nicht 
beantwortet. Auch in einem zunachst komplizierter erscheinenden Fall ist es gelungen, 
die die Wachstumsrichtung bedingende Mizellanordnung zu erklaren. Die Wand des 
Sporangientragers von Phycomyces zeigt ein Spiralwachstum; d. h. sie streckt sich nicht 
parallel zur Langsachse der Zelle, sondern in einem bestimmten Winkel zu dieser Achse; 
dieser Winkel ist - nebenher bemerkt - modifizierbar und hangt z. B. von der Tempe­
ratur abo Das spiralige Wachstum erklart sich aus einer spiraligen Struktur der Zellwand, 
es besteht also ebenso wie in den einfacheren Fallen eine eindeutige Beziehung zwischen 
Wandstruktur und Wachstumsrichtung. - Die spiralige Anordnung glaubte man (ebenso 
wie iibrigens auch in anderen Fallen, Z. B. bei der Entstehung von Schraubengefallen) 
aus der Richtung der Plasmastromung erklaren zu konnen. Diese Erklarung versagt aber 
jedenfalls fUr Phycomyces. Dagegen konnte CASTLE die spiralige Struktur aus dem Zu­
sammenwirken des vom Zellsaft auf die Wand ausgeiibten Drucks und der elastischen 
Kraft der Wand erklaren [CASTLE (1,2)]; denn eine entsprechende spiralige Drehung liell 
sich an einem ahnlich konstruierten mechanischen Modell demonstrieren. 

Die Notwendigkeit der Lebensprozesse fUr das Streckungswachstum 
haben wir schon hervorgehoben; sie kommt auch in der engen Verbindung 
zwischen Plasma und Wand sowie im EiweiBvorkommen in der Wand 
wachsender Zellen zum Ausdruck. Das Plasma hat unter anderem neue 
Wandbausteine zu liefern und diese in die Wand zu schaffen. Allerdings 
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ist es unwahrscheinlich, daB im Plasma schon fertige Mizellargerustbalken 
entstehen. Die Plasmatatigkeit ist wohl mit dem Aufbau der Hauptvalenz­
ketten abgeschlossen und diese fugen sich dann an der Grenzflache Plasma­
Zellwand zu den groBeren Einheiten zusammen. 

Ebenso wie fur die Einlagerung neuer Gerustteile ist das Plasma auch 
fur deren Anlagerung beim Dickenwachstum der Wande in alteren Zellen 
wichtig. Dieser Vorgang lost die Intussuszeption zwangslaufig ab, sobald 
die Ausweitung des Mizellargerustes nicht mehr stattfindet, die Einlage­
rung also nicht mehr moglich ist, die Wandbausteine aber weiterhin 
gebildet werden. Die Wandauflagerungen konnen ja sehr machtig werden; 
auf die Mittellamelle wird die "primare Wand" und auf diese die sekun­
daren Verdickungen aufgelagert, die die groBte Dicke erreichen konnen. Zu 
diesen Vorgangen der Auflagerung neuer Substanz braucht das Plasma 
die Wand nicht notwendig zu beruhren. In man chen Sporen [Selaginella 
(FITTING), Isoetes, Riccia und Anthoceros (WENTZEL)], sowie auch in 
Pollenkornern (BEER; TISCHLER) 
verdickt sich die Membran sehr 
erheblich, obwohl das Plasma, 
das hier also nur das Baumaterial 
zu liefern hat, sie nicht beruhrt 
(Abb.61). Das vom Plasma ge­
lieferte Material muB in diesen 
Fallen durch eine Flussigkeits­
schicht zur Membran diffundie­
reno Es sind sogar FaIle beobach­
tet worden, in denen das vom 
Plasma gelieferte Wandmaterial 
durch die inneren Membran­

Abb.61. Makrospore von Selaginella helvetica. Wachstum 
der Membran nach deren Trennung vom Plasma zeigend. 
ex Exospor, mes Mesospor, pl Protoplasma, ger Gerinnsel, 
das in der zwischen Protopiasma nnd Mesospor liegenden 

Fiiissigkeit zur Ausfallung gebracht werden kann. 
Nach FITTING. 

schichten hindurch zu den auBeren noch wachsenden diffundieren muB, 
so bei den Gallertschichten von Algen; allerdings ist die Diffusion in 
diesen Fallen auch wesentlich leichter moglich als durch die Wande 
der Zellen hoherer Pflanzen. 

4. Mechanismus des Plasmawachstums. 
Die Erfolge, die die Untersuchung des pflanzlichen Streckungswachs­

tums bereits erzielt hat, dtirfen uns nicht vergessen lassen, daB wir 
damit tiber die tieferen Probleme des Zellwachstums noch nicht viel 
erfahren haben. Auch beim Wandwachstum ist die schwierigste Arbeit, 
die Schaffung neuer Bausteine, also das Assimilationswachstum, dem 
Plasma tiberlassen. 

Beim Wachstum des Plasmas seIber sind einerseits ahnliche Leistungen 
zu vollbringen wie beim Wachstum der Wand. Auch das Plasma stellt 
ein Mizellarsystem dar, das allerdings weniger einfach beschaffen ist als 
das der Wand. Die Zahl der Substanzen des Plasmas ist groBer, ihr 
chemischer Bau komplizierter. Dadurch wird auch die Art der Haftpunkte 
mannigfaltiger und die Art der Kriifte, die diese Haftpunkte lockern konnen, 
vielseitiger. Zudem aber hat ja das Plasma nicht nur die Bausteine fur 
sein eigenes Wachstum, sondern auch die fUr das Wandwachstum zu liefern. 
Dieses Problem der Assimilation der Nahrungsstoffe zu korpereigenen 
Substanzen begegnet uns bei allen Vorgangen der Vermehrung plasmati­
scher Substanz im weitesten Sinne; es besteht schon, und zwar beson­
ders deutlich, beim Wachstum der Gene, also der Gebilde, die als die 
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Erbfaktoren letzten Endes fUr den artspezifischen Verlauf der Assimilations­
leistungen verantwortlich sind: Ein Gen ist (natiirlich unter bestimmten 
Bedingungen des Zellzustandes) fahig, aus der ihm als Nahrung zurVer­
fiigung stehenden Substanz Stoffe zu bilden, die mit denen dieses Gens 
identisch sind. Und sobald das Gen aus irgendeiner Ursache verandert 
wird (eine Mutation erleidet), bedingt es auch eine neuartige Assimi­
lation, so daB die neu hinzugefiigte Substanz der des mutierten Gens 
entspricht. 

Die Klarung solcher Assimilationsleistungen wiirde uns dem Ver­
standnis des Lebens erheblich naher fiihren; vorlaufig konnen wir nur 
auf einige analoge Falle auBerhalb des Organismus hinweisen, namlich 
auf die Vorgange der Autokatalyse, bei denen ein Stoff seinen eigenen 
Zuwachs katalysiert. 

Als Beispiel kann die Zersetzung von Nickelkarbonyl an metallischem Nickel dienen. 
In dampfformigem Zustand ist Nickelkarbonyl unter geeigneten Bedingungen recht be­
standig, wird aber eine Spur Nickel zugefiihrt, so erfolgt rasche Zersetzung. Nickel "assi­
miliert" also die zersetzte Substanz. 

Eine gute Moglichkeit zum Verstandnis der organischen, als Wachs­
tum bezeichneten Autokatalyse bietet vielleicht das Studium der Viren. 
Ein Virus ist nicht imstande, sich auBerhalb eines Lebewesens, in dem es 
parasitiert, zu vermehren, wahrend innerhalb der Wirtspflanze rasche 
Vermehrung unter Bewahrung des spezifischen Charakters eintritt. Das 
Virus kann also Stoffe des Wirts assimilieren, und das, obwohl es sich 
beim Virus nicht urn ein organisiertes Lebewesen handelt, sondern urn 
ein relativ einfaches, vielleicht nur aus einer Molekiilart, namlich einer 
eiweiBartigen Substanz zusammengesetztes Gebilde, dessen Kristalli­
sierbarkeit (in der die einfache Zusammensetzung zum Ausdruck kommt) 
beim Tabakmosaikvirus gelungen zu sein scheint [STANLEY (1, 2)]. 

Es gibt also immerhin Vorgange, die die Bearbeitung des Problems 
der Assimilation als nicht hoffnungslos erscheinen lassen. 

5. Katalysatoren des Streckungswacllstums 1 • 

Die Auxine. Das normale Hormon der Zellstreckung hoherer Pflanzen 
ist das Auxin, dessen Entdeckung auf Beobachtungen von FITTING, 
BOYSEN -JENSEN, P AAL, SODING u. a. zuriickgeht: in der Koleoptilspitze 
von Avena befindet sich ein wachstumsbeschleunigender Stoff, der zur 
Basis wandert [BOYSEN -JENSEN (1)]. Vor dem Beginn der Studien an 
Koleoptilen hatten schon Untersuchungen FITTINGS (2) das Vorkommen 
von Wachstumshormonen erkennen lassen: In Orchideenpollinien wurde 
ein Stoff gefunden, der am Gynostemium Schwellungen hervorruft. Nach 
weiteren Untersuchungen (PAAL, STARK, SODING, SNOW, CHOLODNY 
u. a.) konnte dann F. W. WENT seine erfolgreiche Arbeit iiber den Wuchs­
stoff in der Avena-Koleoptile durchfiihren. Aus abgeschnittenenKoleoptil­
spitzen kann ein Stoff in Agar diffundieren und nachher auf Koleoptil­
stiimpfe, denen der Wuchsstoffagar aufgesetzt wird, wachstumsbeschleuni­
gend wirken. Die Wachstumsbeschleunigung erkennt man in diesem 
Avena-Test am einfachsten, indem das Agarblockchen einseitig aufgesetzt 
wird, denn die Wachstumsbeschleunigung muB dann ja zu einer Kriim­
mung fiihren (Abb. 62). 

1 Die Literaturhinweise dieses Abschnitts sind im Vergleich zur umfachreichen Lite­
ratur sparlich, da zahlreiche Zusammenfassungen vorliegen. Zum Beispiel Josr (1, 2); 
BOYSEN-JENSEN (2); SCHLENKER; WENT und THIMANN. 
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Avena.Koleoptilstiimpfe blieben auch weiterhin das wichtigste Testobjekt, wenngleich 
die Methodik spater noch verbessert werden konnte. Die Agarabfangmethode wurde nicht 
immer beibehalten; an ihre Stelle traten oft einfachere Extraktionsmethoden, die jedoch 
gewisse Nachteile haben kiinnen, so macht sich z. B. beim Extrahieren mit Wasser aus 
dem zerquetschten Pflanzenmaterial oft das Vorhandensein von Oxydasen, die den Wuchs­
stoff zerstiiren, nachteilig bemerkbar. Gut bewahrt hat 
sich in vielen Fallen die Extraktion mit Chloroform, 
das mit Salzsaure angesauert wurde. Auch Alkohol 
und Ather sind als Extraktionsmittel geeignet. Als 
Testobjekte dienten bei den weiteren Untersuchungen 
unter anderem isolierte Zylinder aus der Avena-Kole­
optile, deren Verlangerung beim Aufenthalt in der zu 
untersuchenden Liisung bestimmt wird. Auch Erbsen­
epikotyle wurden benutzt. Sie werden der Lange 
nach teilweise halbiert und dann in die Liisungen 
iibertragen. Bei der Wuchsstoffgegenwart kriimmen 
sich die Ralften so, daB die Epidermisseiten konvex 
werden. Daneben haben sich noch andere Testob­
jekte als brauchbar erwiesen, und es hat sich weiterhin 
bewahrt, den zu untersuchenden Stoff in Pastenform 
(mit Wollfett verrieben) auf die Pflanze einseitig auf· 
zutragen. Es wird ganz von den besonderen Versuchs­
bedingungen und der Fragestellung abhangen, welches 
Testverfahren man wahlt, und in welcher Form (in 
Agar, Paste oder Liisung) man die zu untersuchende 
Substanz bietet. 

Nachdem schon durch die Untersuchun­
gen WENTS und anderer Botaniker die Ather­
loslichkeit, die Saurenatur sowie auch das 
Molekulargewicht annahernd bekannt waren, 
gelang KOGL und seinen Mitarbeitern die ge­
naue chemische Reindarstellung und Analyse. 
Die erste Reindarstellung ging vom mensch­
lichen Harn aus, der das Auxin aus der 
pflanzlichen Nahrung reichlich enthalt. Da­
bei wurden zwei Auxine gefunden, die, wie 

Abb.62. Wuchsstoff und Wachstum der 
Avena· KoleoptiJe. Halbschematisch. 
Links oben Ausgangsgr6Be der Kole­
optile; Mitte oben eine Koleoptile dieser 
Lange ist normal weitergewachsen; 
rechts oben eine KoleoptiJe gleicher 
Ausgangsliinge ist dekapitiert worden; 
sie ist im Gegensatz zu der in der Mitte 
dargestellten nicht weitergewachsen. 
U nten links: drei Koleoptilspitzen anf 
Agar gesetzt. U nten Mitte: ein wuchs­
stoffhaltiger Agarwiirfel filrdert das 
Wachs tum ; wird er einseitig aufgesetzt 
(unten rechts), so fiihrt er zn einer 

Kriimmung. Nach WENT. 

spatere Untersuchungen zeigten, wirklich auch die in den hoheren 
Pflanzen vorkommenden Wuchsstoffe darstellen. Sie wurden als Auxin a 
und b bezeichnet: 

Nach diesen Entdeckungen setzte eine Fiille von Untersuchungen 
iiber die Verbreitung des Wuchsstoffes im Pflanzenreich und in den 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 5 
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verschiedensten Organen der Pflanze ein. Der WuchsstoH ist fast uberall 
in den hoheren· Pflanzen angetroHen worden, in Sprossen, Blattern, 
Wurzeln, Hypokotylen, Knospen, Samen usw. Schwieriger war die Fest­
stellung, in welchen Teilen der Pflanze das Auxin gebildet wird und 
in welche Teile es nur durch Leitung hineingelangt. Das erste sicher 
nachgewiesene Auxinproduktionszentrum schien die Koleoptilspitze von 
Avena und tiberhaupt die der Gramineen zu sein. Jedoch hat sich das 
nicht bestatigt. WuchsstoH ist uberall in der Koleoptile enthalten und 
in der Spitze jedenfalls nicht in so viel groBerer Konzentration wie 
man zunachst glaubte; vielleicht wird er in der Spitze aktiviert oder 
umgekehrt in der Basis inaktiviert bzw. gebunden. Jedenfalls stammt 
das in der Gramineenkoleoptile angetroHene Auxin aus dem Endosperm 
[POHL (1)], wo es in groBer Menge nachweisbar ist; von dort wird es einer­
seits zur Koleoptile und andererseits (wohl in geringerer Menge) in die 
Wurzel geleitet. Wird dem Endosperm der WuchsstoH irgendwie, z. B. 
durch Wasser oder durch kataphoretische Extraktion entzogen, so unter­
bleibt das Koleoptilwachstum ebenso wie nach der volligen Entfernung 
des Endosperms. Durch experimenteUe Auxingaben kann das Wachstum 
dann neu eingeleitet werden. 

Fur die Wuchsstoffbildung ist oHenbar die Einwirkung von Licht 
notwendig, zum mindesten aber sehr fordernd. Zum Beispiel konnte in 
jungen Sprossen von Vicia Faba nur dann Auxin nachgewiesen werden, 
wenn die Pflanzen vorher Licht bekommen hatten. 1m Dunkeln ver­
schwindet das Auxin sogar nach einiger Zeit aus den Pflanzen (THIMANN 
und SKOOG; AVERY; VAN OVERBEEK). Schon eine kurzdauernde Beleuch­
tung genugt dann, um den WuchsstoHgehalt erneut ansteigen zu lassen. 
Der junge Keimling ist also, solange er kein Licht bekommt, auf die Auxin­
reserven aus dem Samen angewiesen, und man kann dann auch zeigen, 
daB die Konzentration im Samen am hochsten ist und mit zunehmendem 
Keimlingswachstum immer mehr abnimmt; nach der Blute findet im 
Fruchtknoten und tibrigens auch im Pollenkorn (Reserve ftir das Pollen­
schlauchwachstum!) wieder eine Auxinanhaufung statt (LAIBACH und 
MEYER). Wichtige Bildungszentren sind die Blatter. 1m Gegensatz zu 
diesen scheinen die Wurzeln mancher Arten auch im Dunkeln Auxin 
synthetisieren zu konnen. 

Wir haben schon in einem anderen Zusammenhang hervorgehoben, 
daB sich, so wichtig das Auxin auch fur die Zellstreckung ist, die Vertei­
lung der Wachstumsgeschwindigkeit in den einzelnen Organen doch nicht 
allein aus der jeweiligen Auxinkonzentration erklart; zwar besteht oft 
eine Parallelitat zwischen Auxinmenge und Wachstumsgeschwindigkeit 

Alter der Pflanzen, Tage 
rgan 

I 16 21 42 63 77 91 
o 

Hypokotyl, unten . 6 10,8 ° " Mitte } 4,5 12 10,3 

" 
oben 12 9 0,1 

Epikotyl, unten . 

122,4 

7,5 11,9 ° 7,2 0,4 

" 
unter der Mitte 1 13,7 } 7,3 1,1 2,1 0,5 

" 
tiber der Mitte J 8,3 5,7 0,5 

" oben 0,3 3,2 30,5 5,3 3,8 
Endknospe 1,4 4,5 4 

Bemerkungen. . . . . . . . . . I Bltih- I Pflanzen mit 
beginn Friichten 
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(ZIMMERMANN), aber es sind doch auch sehr viele Ausnahmen bekannt 
geworden. In einer Tabelle sei gezeigt, wie sich die Wuchsstoffmenge 
in den einzelnen Teilen einer Pflanze (Lupinu8 albu8) im Verlaufe der 
Entwicklung andern kann (JAHNEL). Die Wuchsstoffmengen sind durch 
die beim Avena-Test gefundenen Kriimmungswinkel bestimmt. 

Die Parallelitat zwischen Auxinvorkommen und Wachstumsgeschwin­
digkeit erklart sich aber zum mindesten teilweise gar nicht durch eine 
direkte und einfache kausale Abhangigkeit der Wachstumsgeschwindig­
keit yom Auxingehalt, sondern dadurch, daB die Organe, die aus anderen 
Ursachen, iiber die wir friiher gesprochen haben, starker wachsen, auch 
die hierfiir notige groBere Auxinmenge seIber produzieren oder freisetzen. 

Heteroauxin. Wenngleich die Auxine a und b wohl die einzigen von 
den hoheren Pflanzen benutzten Zellstreckungshormone sind, gibt es 
doch Substanzen, die die ZeHstreckung in ahnlich guter Weise zu kata­
lysieren vermogen. Solche Substanzen wurden zunachst bei Pilzen ge­
funden; die Myzelextrakte oder die Kulturfliissigkeiten beschleunigen 
das Streckungswachstum der hoheren Pflanzen. Dabei ist man vor aHem 
auf eine als Heteroauxin bezeichnete Substanz gestoBen, die als p-Indolyl­
essigsaure identifiziert wurde, ein synthetisch leicht darsteHbarer Stoff: 

CH 
HC!''''C-CH2COOH 

! II Ii 
HC",!,C",!,CH 

CH NH 

Man fand ihn unter anderem in der Kulturlosung von Rhizopu8 8uinus, 
Ab8idia ram08a, Saccharomyce8 cerevi8iae, A8pergillu8 niger, Phycomyce8. 
Auch Bakterien bilden die Substanz reichlich; und aus der Bakterien­
tatigkeit im Darm ist das Heteroauxinvorkommen im menschlichen Harn 
zu erklaren. 

Fiir die Pilze ist die p-Indolylessigsaure wohl nur ein nicht mehr verwertbares Stoff­
wechselprodukt, das iibrigens je nach den Kulturbedingungen in verschiedener Menge ge­
bildet wird, ohne daD sich dann auch die Lebhaftigkeit des Pilzwachstums unterscheiden muD. 

Die Tatsache, daB ein chemisch ganz anderer Stoff das Streckungs­
wachstum ebenso beeinflussen kann wie das Auxin, macht den Einblick 
in die Wirkungsweise dieser Stoffe sch~ierig; dies urn so mehr, als wir 
andererseits wissen, daB geringfiigige Anderungen im Bau des Auxin­
molekiils und auch geringfiigige Anderungen im Bau des Heteroauxin­
molekiils die physiologische Wirksamkeit aufheben konnen. Durch Iso­
merisierung geht die 
Wirkung des Auxins 
verloren. Von den 
Stoffen, die dem He­
teroauxin ahnlich ge­
baut sind, haben sich 
einige als gut, andere 
als wenig oder gar 
nicht wirksam erwie­
sen, ohne daB es dabei 

Gepriifte Substanz 

p-Indolylessigsaure.... . . . . . . . . . 
p -Indolylessigsaure-Athy lester. . . . . . 
p-Indolylessigsaure-Propylester . . . . . 
2,3-Dihydro-Indol-3-Essigsaure-Methylester 
2,3-Dihydro-Indol-3-Essigsaure . . . . . 
2-Methyl-Indol-3-Essigsaure. . . . . . . 
2-Methyl-Indol-3-Essigsaure-Methylester . 

I 
A vena-.Einheiten 

Je g 

25 Milliarden 
3 
1 

" 34 Millionen 
unwirksam 

125 Millionen 
unwirksam 

gelungen ware, eine Regel aufzufinden, die die Unterschiede verstandlich 
macht. Hier seien willkiirlich einige der gepriiften Substanzen heraus­
gegriffen und dazu ihre Wirksamkeit am Avena-Test in "Avena-Einheiten" 
angegeben (KbGL und KOSTERMANS). 

5* 
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Endlich gibt es noch ganz andere Substanzen, die ebenso wie Auxin 
und Heteroauxin die Zellstreckung zu katalysieren vermogen (AVERY, 
BURKHOLDER und CREIGHTON). 

Wirkungsweise der Wuchsstoffe. Bei den Studien uber die Wirkungs­
weise der Auxine und Heteroauxine glaubte man zunachst einen Ver­
brauch des Wuchsstoffes wahrend des Wachstums annehmen zu mussen, 
weil das Auxin in der Basis der Haferkoleoptile nicht mehr nachweisbar 
ist. Dieser SchluB hat sich aber als unbegrundet erwiesen, weil der Wuchs­
stoff in der Basis einerseits inaktiviert sein kann (z. B., wenn er nicht in 
der Form freier Saure, sondern als Salz vorliegt), und andererseits selbst 
aktiver Wuchsstoff in der Koleoptilbasis nachweisbar ist [SODING (2)]. 

Ferner nahm man ursprunglich an, das Auxin wirke direkt auf die 
Zellwande und erhohe deren Dehnbarkeit, eine Anderung, deren Bedeutung 
fur die Einleitung des Streckungswachstums wir ja schon kennen lernten. 
Aber es hat sich doch gezeigt, daB die zur Wachstumsforderung notwendigen 
Auxinkonzentrationen so gering sind, daB das Hormon nur auf dem 
Wege uber die Zwischenschaltung plasmatischer Auslosungsreaktionen 
auf die Wande wirken kann (THIMANN und BONNER). Fur ein Wand­
gebiet mehrerer hundert Zellulosebalken ist erst ein Auxinmolekul not­
wendig, wenn eine Wachstumsforderung eintreten solI, und ahnlich 
steht es beim Heteroauxin, das z. B. schon in Konzentrationen wirkt, 
die bei weitem nicht ausreichen, urn die Plasmaoberflache monomole­
kular zu bedecken. Damit wird nicht die heute noch gelegentlich 
vertretene Ansicht ausgeschlossen, daB einige der Substanzen, die das 
Streckungswachstum beschleunigen, z. B. das Heteroauxin, auf die Zell­
wande auch direkt einwirken, indem sie dort etwa die Intermizellar­
substanz zur Quellung veranlassen und so zur Lockerung der fruher 
erwahnten Haftpunkte beitragen; aber solche Wirkungen stehen doch 
wohl im Hintergrund. DaB der ProzeB der Wachstumsbeeinflussung nicht 
so sehr einfacher Natur sein kann, geht ja auch aus der Bedeutung eines 
speziellen Molekulbaus der beschleunigenden Substanzen hervor. 

Eine Dehnharkeitssteigerung durch Auxin und Heteroauxin ist mehr­
fach nachgewiesen worden. Beispielsweise wurde an Wurzeln von Vicia 
Faba mit Heteroauxinkonzentrationen von etwa 10-8 mol eine Zunahme 
der plastischen Dehnbarkeit urn mehr als 300 %, eine Zunahme der elasti­
schen Dehnbarkeit urn etwa 100 % gefunden [AMLONG (2)]. Fur das 
Wachstum ist hierbei die Zunahme der Plastizitat, also die schon erwahnte 
Lockerung der Haftpunkte, entscheidend. - Wie sehr dieser ProzeB auf 
einer Anregung des Plasmas durch das Auxin beruht, zeigt die Tatsache, 
daB erst unphysiologisch hohe Konzentrationen von etwa 10-2 mol durch 
direkte Einwirkung auf die Wande (an toten Zellen) die Dehnbarkeit 
zu steigern vermogen. Sicher ist jedenfalls, daB das Auxin nur diesen 
einen Teilvorgang des Streckungswachstums, also die Membrandehnung 
katalysiert, nicht aber auch die Bildung der einzulagernden Bausteine. 
Entzieht man namlich der Pflanze den Wuchsstoff, so hort die Dehnung 
auf, die Bildung der Membransubstanzen geht aber weiter, und zwar 
werden diese nunmehr angelagert (Apposition), fuhren also zur Membran­
verdickung, da die Einlagerung wegen der fehlenden Ausweitung nicht 
mehr moglich ist (RUGE). 

Es scheint mir hier nicht die geeignete Stelle zu sein, auf die Arbeiten 
einzugehen, die sich mit dem sog. Reaktionsvermogen der Pflanze auf 
Wuchsstoff beschaftigen. Wir haben schon fruher davon gesprochen, daB 
eine vollige Parallelitat zwischen Auxinmenge und Streckungsgeschwindig-
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keit schon darum nicht bestehen kann, weil auch andere Faktoren, wie 
z. B. die Wasserstoffionenkonzentration, der Plasmazustand und viele andere 
einen EinfluB auf das Wachstum haben. Nur zum sehr geringen Teil kommt 
die Wirkung dieser anderen Faktoren dadurch zustande, daB sie das 
Auxin seIber beeinflussen. So etwa gelegentlich die Wasserstoffionen: Bei 
niedriger Wasserstoffionenkonzentration geht das Auxin aus dem physio­
logisch wirksamen Zustand, der freien Saure in den unwirksamen des 
Salzes iiber. Heteroauxin dringt bei saurer Reaktion leichter in die Zellen 
ein, weil diePermeationsgeschwindigkeit aller Sauren durch hohe H-Ionen­
konzentration, die die Dissoziation der allein permeablen Sauremolekiile 
zuriickdrangt, gefordert wird (vgl. S. 54). DaB es aber im iibrigen ganz 
willkiirlich ist, die Wachstumsgeschwindigkeit nur als Resultante von 
Auxinkonzentration und Reaktionsvermogen auf Auxin zu bezeichnen, 
haben wir schon gezeigt. 

Besonders bemerkenswert ist noch die Abhangigkeit der Auxinwirkung 
von seiner Konzentration. Auf eine derartige Abhangigkeit ist man durch 
das Studium der Auxin- und Heteroauxinwirkung auf das Wurzelwachs­
tum gestoBen. Es war schon lange bekannt, daB diese Substanzen in 
Konzentrationen, die das SproBwachstum £ordern, das Wurzelwachstum 
hemmen. Dieser zunachst schwer verstandliche Antagonismus zwischen 
Wurzel und SproB erwies sich als unbedeutender, sob aId die Entdeckung 
gemacht wurde, daB die Zellstreckungshormone in sehr geringen Konzen­
trationen auch das Wurzelwachstum fordern. Solche Untersuchungen 
sind zwar immer nur mit dem leichter in reiner Form erhaltlichen Hetero­
auxin durchgefUhrt worden, ihre Ergebnisse diirfen wir aber nach allen 
vorliegenden Erfahrungen auf die Wirkung des Auxins iibertragen. 
Wurzeln von Zea MaY8 in sterilen Nahrlosungen (mit den notigen 
Salzen und mit Zucker) werden durch 5,72.10-6 mol Heteroauxin noch 
im Wachstum gehemmt, und zwar urn 80 %. Zwischen 10-6 und 10-9 mol 
nimmt die Hemmwirkung des Heteroauxins ab, und es fordert in Kon­
zentrationen von 10-1°-10-13 mol; die Forderung kann optimal, nam­
lich bei 3.10-11 mol, 100 % erreichen. Noch geringere Konzentrationen 
als 2,86.10-13 mol waren wirkungslos (GEIGER-HuBER und BURLET). 
Ahnliche Angaben liegen fUr die Wurzeln anderer Arten vor, wobei die 
Forderung im allgemeinen an Heteroauxinkonzentrationen bis zu etwa 
10-9 mol gebunden war [FIEDLER; AMLONG (I)} 

Eine im Prinzip gleichartige Konzentrationsabhangigkeit der Hormon­
wirkung besteht offensichtlich auch fiir die anderen Organe, nur daB 
die kritischen Konzentrationen bei diesen anders sind. Sprosse und 
Koleoptilen werden eben noch durch wesentlich starkere Heteroauxin­
(und Auxin-) Losungen gefordert; bei sehr hoher Konzentration erfahren 
aber auch sie eine Hemmung. So laBt sich auch der eigentiimliche hem­
mende Ein£luB des Auxins auf das Austreiben der Achselknospen, von 
dem wir schon friiher sprachen, verstandlich machen. Als die Rolle der 
Konzentration fiir die Auxinwirkung noch unbekannt war, versuchte 
man gelegentlich, die hemmende Wirkung auf das Austreiben der Achsel­
knospen durch die Annahme zu erklaren; das von der SproBspitze gelieferte 
Auxin fordere die mehr in seiner Nahe gelegenen Gewebe im Wachstum, 
so daB diese die zur Verfiigung stehenden Nahrstoffe an sich ziehen und 
fUr die entfernter liegenden Achselknospen nicht mehr geniigend iibrig 
bleibt, wahrend sie dann, wenn das Auxinproduktionszentrum entfernt 
wird, ausreichend Nahrstoffe erhalten. Diese Erklarung konnte nicht 
aufrecht erhalten werden, weil die Hemmwirkung des Auxins wirklich 
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mit einem verminderten Wachstum der ganzen Pflanze verbunden ist. 
also nicht mit einem urn so starkeren Wachstum anderer Teile zusammen­
hangt. Tatsachlich liegen die Verhaltnisse bei den Achselknospen ahnlich 
wie bei den Wurzeln: sie werden nur durch sehr geringe Hormonkonzen­
trationen im Wachstum gefordert (THIMANN). - Allerdings sind die 
Meinungen hieruber noch geteilt [SNOW (2)]. 

Somit laBt sich wohl fUr aIle Organe eine ahnliche Kurve der Abhangig­
keit des Wachstums von der Auxinkonzentration konstruieren, nur daB 

10-9 107 105 

Auxinkonzenfrulion 
Abb. 63. Hemmende und fOrdernde Wirkung 
von Auxin auf verschiedenartige Organe. 
Das Auxin wirktin geringenKonzentrationen 
stets fordernd, in hohen Konzentrationen 
hemmend. Der Umschlagspunkt liegt jedoch 
fiir Knospen bei geringeren Konzentrationen 
als fiir Sprosse, fiir Wurzeln bei noch 
geringeren Konzentrationen des Auxins. 

N ach THIMANN. 

diese Kurven, wie das Schema Abb.63 
zeigt, gegeneinander verschoben sind. 

Aus unseren bisherigen Betrachtungen 
geht schon hervor, daB das Auxin inner­
halb der Pflanze oft uber groBere Strecken 
geleitet werden muB. Die Transportge­
schwindigkeit kann 10-20 mm je Stunde 
erreichen, gelegentlich, anscheinend wenn 
ein Transport im Phloem beteiligt ist, 
sogar einige 100 mm je Stunde [LAIBACH 
und FISCHNICH (2)]. Oft ist der Transport 
mehr oder weniger polar, kann also nur 
in einer Richtung, oder doch in dieser 
leichter als in entgegengesetzter stattfin­
den. Ais eine einfache Diffusion laBt sich 
der Wuchsstofftransport nicht verstehen: 

anscheinend findet die Leitung vorwiegend, aber bestimmt nicht nur 
im Leptom statt, das Hadrom jedenfalls ist nicht notwendig. Mehrfach 
hat man die Plasmastromung zur Erklarung herangezogen. Elektrische 
Potentiale, denen man zeitweise eine Bedeutung beimaB, sind, wie wir 
schon erwahnten, nicht hervorragend wichtig, wenngleich sie in Sonder­
fallen bestimmt beachtet werden mussen. 

Andere Auxinwirkungen. Die katalytische Wirkung des Auxins zeigt 
sich auch darin, daB es nicht nur durch andere Stoffe, wie das Heteroauxin, 
ersetzt werden kann, sondern seinerseits auch andere Prozesse als das 
Streckungswachstum zu beschleunigen vermag. 

Zu diesen anderen von Auxin und Heteroauxin auslosbaren Reaktionen 
gehort z. B. die Zellteilung, die namentlich unter dem EinfluB hoher 
Heteroauxinkonzentrationen so lebhaft werden kann, daB es zu starken 
Kalluswucherungen kommt (LAIBACH; ROGENHOFER). Auch die Forde­
rung der Kambiumtatigkeit und, im Zusammenhang damit, die Beein­
flussung des Dickenwachstums gehort hierher [SODING (3)]. Nun besteht 
allerdings in solchen Fallen darin eine erhebliche Schwierigkeit, daB 
hohe Heteroauxinkonzentrationen offensichtlich schadigend wirken. Und 
da die Beeinflussung der Zellteilungen erst durch hohe Hormonkonzen­
trationen erzielbar war, besteht der Verdacht, daB es primar nur auf 
die Schadigung ankommt und dadurch dann Wundhormone freigesetzt 
werden, von denen wir wissen und spater genauer sehen werden, daB sie 
zellteilungsauslosend wirken. Bei der Beeinflussung der Kambiumtatig­
keit allerdings handelt es sich zum Teil urn Auxin- und Heteroauxin­
konzentrationen, die wir noch als normal bezeichnen durfen, und auch 
ihre Wirkung erweckt nicht den Eindruck, daB sie indirekte Folge einer 
Schadigung ist. In dekapitierten Sprossen und Hypokotylen junger 
Helianthus-Keimpflanzen wird die Kambiumtatigkeit schon durch Konzen­
trationen von 1: 106 angeregt [SNOW (1)]. 



Katalysatoren des Streckungswachstums. 71 

Auch die A usbildung mehrerer Organe wird durch Auxin und Hetero­
auxin gefordert oder ermoglicht. Am meisten wurde die Bildung von 
Adventivwurzeln an vollstandigen Sprossen, sowie die Wurzelbildung an 
der Basis abgeschnittener Sprosse untersucht [BOUILLENNE und WENT; 
LAIBACH und FISCHNICH (1)] (Abb.64). Diese Forderung der Wurzel­
bildung kann in besonderen Fallen fur die Stecklingsvermehrung prak­
tisch auswertbar sein. Man hat hierbei gelegentlich direkt von einer 
wurzelbildenden Substanz gesprochen. Das ist aber doch irrefuhrend. 
AIle SproBteile, an denen sich die Wurzelneubildung durch aufgetragenes 
Heteroauxin erzielen laBt, zeigen ohnehin ein gewisses Bestreben zur 
Wurzelbildung. Das Heteroauxin bedingt 
nur, daB die Wurzeln wesentlich reich­
licher und leichter gebildet werden als 
sonst. Durch das Heteroauxin wird den 
Zellen nur noch ein AnstoB gegeben, der 
im Prinzip auch durch ganz andere physi­
kalische und chemische Agentien erreich­
bar ist. So durfen wir uns nicht wundern, 
daB gerade beim Studium dieser Reaktion 
noch eine ganze Reihe anderer Su bstanzen 
gefunden wurden, die ebenfalls als He­
teroauxine anzusprechen sind. Nur einige 
davon seien genannt (ZIM­
MERMANN, CROCKER, HITCH­
COCK, WILCOXON): p-Indolyl­
propionsaure, p-Indolylbutter­
saure, Phenylproprionsaure, 
Phenylessigsaure, (X- und P­
N aphthalinessigsaure, Fluo­
renessigs~:ure, Anthrazenessig­
saure, Athylen, Azetylen, 
Propylen. 

Selbst die Bildung par­
thenokarper Fruchtekann durch 
Heteroauxin veranlaBt wer­
den; diese konnen dann un­
gefahr die GroBe der normalen 
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Abb. 64. Wirkung des Heteroauxins auf die Wurzelbildung. 
Stecklinge von Lonicera coerulea oben mit /i·lndolylessigsaure 

behandelt, unten unbehandelt. N ach FISCHNICH. 

erreichen; das ist schon fur mehrere Pflanzen, unter anderem fUr Gladiolus 
beschrieben worden (HAGEMANN; GARDENER und MARTH). Ob man 
daraus mit Sicherheit schlieBen darf, daB die Fruchtbildung normaler­
weise durch das yom heranwachsenden Embryo oder yom Pollen gelieferte 
Auxin bedingt wird, erscheint zweifelhaft, seitdem wir wissen, daB die 
verschiedensten Agentien einen sol chen "AnstoB" bedingen konnen. 
Immerhin ist es bemerkenswert, daB Parthenokarpie auch durch Chloro­
formextrakte aus Pollen erzielbar ist (GUSTAFSON). 

Manche Gallbildungen sind durch die Wuchsstoffe erklarbar, die von 
den Gallbildung veranlassenden Organismen geliefert werden. Die an 
Phaseolus, Helianthus und Nicotiana von Bacterium tumefaciens hervor­
gerufenen Gallen lieBen sich durch Behandlung mit Heteroauxinen (Indol­
essigsaure und Indolpropionsaure) nachahmen; und aus dem Bact. tume­
faciens lieBen sich andererseits Stoffe extrahieren, die, zur Paste ver­
arbeitet und auf Bellis ubertragen, ebenfalls Gallbildung bedingen (BROWN 
und GARDENER). Auch Zellwucherungen der Art, wie sie in den Gangen 
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der Blattminierlarven entstehen (an solchen Stellen, wo die Fazes mit 
den Mesophyllzellen in Beruhrung kommen) waren durch Behandlung 
mit Heteroauxin erzielbar (LA RUE). - Wegen der schon erwahnten 
Fahigkeit der Bakterien zur Heteroauxinbildung ist es auch nicht erstaun­
lich, daB Bact. 80lanacearum bei Tomaten, Kartoffeln, Rhicinu8 und anderen 
Pflanzen nach dem Einimpfen ebenso die Adventivwurzelbildung ver­
anlassen kann, wie Heteroauxin (GRIEVE). 

Es ist fUr den Physiologen nicht befremdend, daB ein und dieselbe 
Leistung, also z. B. Auslosung der Zellstreckung oder der Wurzelbildung, 
durch ganz verschiedenartige Stoffe bedingt werden kann. Wir finden 
derartige Erscheinungen oft; sie sind gerade dann verstandlich, wenn es 
sich urn katalytische Verursachungen handelt. Man kann eben den Wider­
stand, der der Potenzentfaltung im Organismus entgegensteht, auf ganz 
verschiedenartige Weise beseitigen. In der Reizphysiologie stoBen wir 
fortgesetzt auf solche FaIle. AuBerdem besteht aber nicht selten die 
erwahnte Moglichkeit, daB eine Substanz nur dadurch wirksam wird, 
daB sie das typische Hormon innerhalb der Zelle freisetzt oder aktiviert. 
Fur die Erklarung des Vorkommens zahlreicher Stoffe mit Auxinwirkung 
hat namentlich WENT auf .. diese Moglichkeit hingewiesen. So konnte 
z. B. die Wirksamkeit des Athylens verstanden werden; denn es zeigte 
sich, daB diese Substanz nur dann wachstumsbeschleunigend und Wur­
zelbildung auslosend wirkt, wenn in der Pflanze Auxin vorhanden ist 
(MICHENER). Unnotig ist aber die Annahme, daB auch der EinfluB auf das 
Austreiben der Seitenknospen indirekter Natur sei und zustande komme, 
weil das Auxin den Transport anderer Substanzen beeinflusse. Auch die 
Annahme, die Wurzelbildung durch Auxin erklare sich nur aus der Beein­
flussung des Transports eines spezifischen Wurzelbildners, erscheint mir 
unbegrundet. Wir mussen uns stets vor der Gefahr huten, den Hormonen 
zu groBe und zu spezifische Potenzen zuzuschreiben; ihre Bedeutung 
liegt zumeist darin, daB sie besonders leicht einen AnstoB zu geben 
vermogen, den andere physikalische und chemische Agentien erst bei 
kraftigerer Dosierung liefern. 

Damit ist eine Regel erkannt, deren Bedeutung weit uber das Gebiet 
der pflanzlichen Wachstumsphysiologie hinausgeht. So haben sich in 
der tierischen Entwicklungsphysiologie immer wieder die Substanzen, 
in die man zunachst gleichsam die Potenz zu spezifischen Entwicklungs­
schritten glaubte hineinlegen zu durfen, lediglich als Ausloser erwiesen. 
Die ausgeloste Reaktion ist in ihrer Qualitat von der chemischen Natur 
des Stoffes unabhangig und sie kann zudem auch durch andere Einflusse 
bedingt werden. Selbst die von Genen bedingten Wirkungen lassen sich 
gelegentlich durch andersartige Faktoren ahnlich erzielen. 

So erscheint es also gegenwartig als wenig treffend, eine enge Ver­
knupfung zwischen einem bestimmten Stoff und einer bestimmten physio­
logischen Leistung anzunehmen. Die Biokatalysatoren haben vielmehr 
die Aufgabe, Reaktionswiderstande an geeigneter Stelle und im geeigneten 
AusmaB auszuschalten, zu verringern oder zu erhohen (vgl. dazu MITTASCH). 

6. Katalysatoren des Plasmawachstums. 
Niihr- und Wirkstoffe. Fur das Plasmawachstum oder Assimilations­

wachstum, wie man es auch genannt hat, sind naturlich die verschieden­
sten Stoffe notwendig. Fehlt einer dieser Stoffe, so wird das Wachstum 
gehemmt oder verhindert. Das im einzelnen zu untersuchen, ist eine 
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Aufgabe der Stoffwechselphysiologie, die sich auch bemiiht, quantitative 
Gesetze fiir die Wachstumsminderung bei der verringerten Gabe be­
stimmter Stoffe aufzustellen. Zu den notwendigen Stoffen gehoren natiir­
lich in erster Linie auBer dem Atmungsmaterial die Baustoffe (Nahrstoffe), 
zu denen wir auch solche rechnen, die nur in geringen Mengen zum Einbau 
in die Zellbestandteile notwendig sind. Wenn das Wachstum durch Zu­
fuhr eines vorher mangelnden Nahrstoffes gefordert wird, so sprechen wir 
nur von der Deckung eines Nahrstoffmangels. Wird aber das Wachstum 
durch Stoffe gefordert, die nicht in das Plasma eingebaut werden, so 
sprechen wir von einer Katalyse. Allerdings ist, wie KUHN treffend aus­
fiihrt, diese Trennung von Nahrstoffen und "Wirkstoffen" (Katalysatoren) 
beim Wachstum praktisch nicht restlos durchfiihrbar; der notwendige 
Stoff kann fiir einige Teilreaktionen Nahrstoff, fiir andere Wirkstoff 
sein. Fiir die Chlorophyllbildung ist Eisen ein Wirkstoff, Magnesium 
ein Nahrstoff, weil dieses im Gegensatz zu jenem im Chlorophyll ent­
halten ist. Eisen kann aber fiir die Bildung eisenhaltiger Fermente 
(Katalase, Peroxydasen und Zytochrome) Nahrstoff sein. Da nun zum 
gesamten WachstumsprozeB auBer der Bildung des Chlorophylls auch 
die Bildung jener Enzyme gehort, ist Eisen zugleich Wirkstoff und 
Nahrstoff. 

Gerade die Tatsache, daB bestimmte Stoffe nur fiir die. Bildung von 
Enzymen wichtig sind, macht es verstandlich, daB sehr kleine Mengen 
der "Spurenelemente" einen groBen Erfolg haben. - Wie weit man nun 
solche Stoffe, wie z. B. Zn, Cu, B, die in geringen Mengen das Wachstum 
zu katalysieren vermogen, als Wuchsstoffe bezeichnen will, bleibt will­
kiirlich. Man hat tatsachlich schon gelegentlich Metallverbindungen, die 
in geringen Spuren das Wachstum fordern, als Wuchsstoffe oder doch 
als Co-Wuchsstoffe bezeichnet [NIELSEN und HARTELIUS (2)]. Dns inter­
essieren hier aber in erster Linie die vom Organismus seIber produzierten 
Stoffe, denen eine besondere Rolle bei der Regulierung des Wachstums 
zufallt. 

Bios und Vitamin BI [BONNER (5)]. Die Geschichte der Entdeckung 
dieser Wuchsstoffe, also der Hormone des Plasmawuchses geht auf die 
Beobachtung von WILDIERS zuriick, daB sich Hefe ohne das Vorhanden­
sein kleiner Mengen eines organisches Stoffes, den WILDIERS Bios nannte, 
nicht entwickelt; die Angabe wurde spater fiir einige, nicht fiir aIle Hefe­
rassen bestatigt. Auch bei anderen Pilzen wurden derartige Beobach­
tungen gemacht. Einige der Versuchsobjekte waren imstande, den not­
wendigen Erganzungsstoff seIber zu bilden; und seine N otwendigkeit 
konnte sich also nur bei den anderen zeigen, die ihn nicht seIber produ­
zieren, sondern erst wachsen, wenn er ihnen fertig geboten wird. Man 
hat diese Stoffe dann als B-Wuchsstoffe bezeichnet, wahrend unter den 
A-Wuchsstoffen, die sich auch durch ihre Loslichkeit von jenen unter­
scheiden lieBen (sie sind im Gegensatz zu den B-Wuchsstoffen atherloslich), 
die das Streckungswachstum hoherer Pflanzen beschleunigenden ver­
standen wurden [NIELSEN und HARTELIUS (1)]. Man muB hier, wenn 
man der tierphysiologischen Sprache folgt, von Hormonen sprechen, 
sofern die Pflanze den Stoff seIber bildet, aber von Vitaminen, wenn er 
ihr fertig zugefiihrt werden muB. 

Da manche der Pilze die Fahigkeit zur selbstandigen Bildung der 
Wuchsstoffe nicht besitzen (man darf wohl sagen: verloren haben), 
konnte man die Bedeutung der Stoffe bei ihnen viel leichter erkennen 
als bei hoheren Pflanzen, die jene Fahigkeit nur selten verloren haben. 
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Der Faktor Bios hat sich als ein Komplex von Stoffen herausgestellt, 
unter denen man zunachst Bios I und Bios II unterschied. Bios list 
identisch mit Meso-Inosit CaHa(OH)a 

HOH 
C 

HOHC/ "'CHOH 
I I 

HOHC"'C/CHOH 

HOH 

Er wurde aus Teestaub (EASTCOTT) und dann aus Hefe seIber isoliert 
(KOGL und HASSELT). 

Spater wurde dann vom Bios II noch ein Bios III abgetrennt. Man 
bezeichnete Bios II als Biotin; es wurde von KOGL in kristallisiertem 
Zustand gewonnen, und zwar lieferten 5 Zentner Trockeneigelb, das als 
Ausgangsmaterial diente, 1,1 mg Biotin. Seine Zusammensetzung ist 
wahrscheinlich CnHls03N2S. In Hefe ist etwa 1 g Biotin je 360000 kg 
enthalten. Es ist noch in Konzentrationen bis herunter zu 1 :400000000000 
physiologisch wirksam. Bei einer Heferasse war in KOGLs Versuchen 
Biotin schon fur sich wirksam. Dagegen fordert Meso-Inosit das Wachs­
tum nur, wenn auBerdem Biotin gegenwartig ist. - Eine weitere als 
Pantothensaure bezeichnete wachstumsfordernde Substanz scheint mit 
Bios II verwandt zu sein. 

Ahnlich kann interessanterweise auch Aneurin, also das Vitamin Bl 
(beriberiheilend) als biosartiger Wuchsstoff wirken, und ebenso wie die 
anderen Wuchsstoffe das Wachstum schon fur sich oder aber erst in Ge­
meinschaft mit anderen fordern bzw. auch ermoglichen. Aneurin ist 
bekanntlich in der Hefe in groBen Mengen vorhanden (0,009 %); seine 
Konstitution ist ermittelt: 

CH CH /Cl 
N/ 'c/ 2"'N--C-CHa 
II I II II 

~ /C" ""C", CH C-CH2-CH2 • OH 
HaC" "Nf' NH2 "'8/ 

Einige Heferassen scheinen das Vermogen zur Bildung von Vitamin Bl 
verloren zu haben. 

Gerade Vitamin Bl hat sich auch bei vielen anderen Pilzen als wirksam 
erwiesen. So bei Phycomyces, wo noch 0,02 y je Kubikzentimeter Nahr­
losung wirksam sind (1 y = 1 Millionstel g) [SCHOPFER (1); WASSINK]. 
Vitamin Bl ermoglicht bei Phycomyces erst das Wachstum, fordert aber 
auBerdem die Zygotenbildung. Andere Schimmelpilze konnen ihren 
Bedarf an Vitamin Bl ohne weiteres durch eigene Synthese decken, 
werden also durch weitere Zugaben nicht oder nur wenig gefordert, so 
z. B. mehrere Aspergillus-Arten. Irgendwelche Regeln bezuglich der 
Fahigkeit der verschiedenen Arten, den einen oder anderen Wuchs­
stoff zu bilden, bestehen nicht. Zum Beispiel bildet Polyporus adustus 
offenbar Biotin, nicht aber Aneurin, wahrend N ematospora gossypii, 
ein Baumwollparasit, Aneurin, nicht aber Biotin bildet. Weder Polyporus 
adustus noch N ematospora gossypii konnen fur sich in synthetischen 
Nahrlosungen (also in Losungen, die etwa nur anorganische Salze und 
Zucker enthalten) wachsen, finden sie sich aber beide gemeinsam in einer 
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Nahrlosung, so konnen sie sich allmahlich entwickeln. Polyporus liefert 
in dieser Symbiose Biotin, Nematospora Aneurin (KOGL und FRIES). 

In der folgenden Tabelle sind einige fUr Vitamin Bl autotrophe 
und einige heterotrophe Pilze genannt. 

Auch Bakterien beno-
tigen oft eine Vitamin­
zufuhr. Staphylococcus 
aureus braucht Aneurin 
und Nikotinsaureamid 
(KNIGHT); durch Biotin 
wird die Wirkung dieser 
beiden Stoffe noch erhoht. 

Die saprophytischen 
und parasitischen Pilze 
werden, soweit sie nicht 

Heterotroph 

Phycomyces Blakesleeanus 
Phycomyces nitens 
Chaetocladium macrosporum 
Parasitella simplex 
Dicranophora fulva 
Torula (einige Arten) 
Helvella infula 
Lophodermium pinastri 

Autotroph 

Mucor spec. 
Zygorhynchus exponens 
Absidia spec. 
Rhizopus nigricans 
Thamnidium elegans 
Chaetostylum Fresenii 
Pilaira anomala 
Aspergillus niger 

seIber die fUr ihr Wachstum (und damit indirekt fur ihre Teilung) not­
wendigen Wuchsstoffe, also die Biosfaktoren und das Vitamin Bl syntheti­
sieren konnen, diese Substanzen von den hoheren Pflanzen beziehen. 
die sie in der Regel zu produzieren vermogen. Die Hefe kann ihre Wuchs: 
stoffe z. B. aus der Gerste entnehmen, die ihr zur Lieferung des Kohle­
hydrats geboten wird. Fur den parasitischen Pilz Phytophthora cactorum 
wurde nachgewiesen, daD er auf synthetischen Nahrlosungen erst nach 
dem Zusatz von Teilen hoherer Pflanzen wachst; das Wachstum von 
Ustilago wird durch die ihm von der Wirtspflanze gelieferten Biosfaktoren 
begunstigt. Auch die bekannte gunstige Wirkung von Grtinalgen auf das 
Wachstum von Azotobacter (eine Wirkung, die schon dem Erdalgen­
kochsaft zukommt) beruht wohl zum groDen Teil auf der Lieferung von 
Biosstoffen (WERNER). 

Es liegen auch zahlreiche Angaben uber das Vorkommen von Bios­
substanzen und noch mehr von Vitamin Bl bei hoheren Pflanzen ~or. 
Fur Vitamin Bl verfugen wir tiber quantitative Angaben, von denen einige 
zusammengestellt seien (1 y = 1 Millionstel g). 

Vitamin Bl in h6heren Pflanzen. 

Pflanze 

Lactuca sativa. . . . 
Spinacea aleracea . . 
Daucus carota. . . . 
Solanum lycopersicum, Frucht 
Corylus avellana, NuB. . . 
Triticum vulgare, Keimling. . 
Triticum vulgare, Frucht. . . 

Vitamin B" 
Y in 100 g 

160 
125 
110 
70 

360 
1000-3300 
400-600 

Die Vitamine bzw. die Bios­
faktoren sind nicht in allen Tei­
len der hoheren Pflanze gleich­
maDig vorhanden. Bei Grami­
neen scheinen die Wuchsstoffe, 
speziell das Vitamin Bl' vor 
aHem in der Aleuronschicht 
vorzukommen; wird diese 
Schicht namlich teilweise oder 
ganz entfernt , so geht die 
Keimungshemmung mit der 
Menge des hierbei entfernten 
Vitamin Bl parallel (SCHANDER). Auch durch Prufung der einzelnen 
Bestandteile an einem Testobjekt, also etwa an Hefe, laDt sich die Ver­
teilung der wachstumsfordernden Stoffe in Pflanzen ermitteln. Bios 
wurde beim Mais vor allem im Embryo und im Skutellum gefunden, beim 
Weizen auch im Endosperm. Schon in den trockenen Frtichten sind die 
Substanzen enthalten, werden aber bei der Keimung neu gebildet, zum 
mindesten aber zunachst einmal aktiviert, also z. B. durch Anderung 
plasmatischer Strukturen freigesetzt. DaD eine solche Freisetzung fur 
die Aktivierung wichtig werden kann, geht auch schon aus der Moglichkeit 
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hervor, den Gehalt an aktivem Bios durch Autolyse zu erhohen 
(DAGYS). Speziell uber die Verteilung des Biotins im Reiskorn kann 

Biotinverteilung im Reiskorn. 

Untersuchter Bestandteil 

Reiskleie (mit Silberhiiutchen) 
Abfall bei der 1. Politur . 
Abfall bei der 2. Politur . . . 
Poliertes Korn . . . . . . . 

Einheiten 
Biotin je g 

7100 
5300 
4350 
470 

nebenstehende Tabelle AufschluB 
geben: 

Biossubstanzen wurden ferner 
begreiflicherweise auch im Kam­
bium der hoheren Pflanzen reich­
lich gefunden; hier sind ja Plasma­
wuchs und Zellteilung am lebhafte­
sten. Auch das reichliche Vorkom­
men in Knospen ist verstandlich. 

Da die Biosfaktoren einschlieBlich Vitamin Bl nicht in allen Teilen 
der hoheren Pflanze gleichmaBig verteilt sind, laBt sich auch fur diese, 
obwohl sie die Substanzen seIber zu synthetisieren vermogen, die Not­
wendigkeit jener Hormone beim WachstumsprozeB demonstrieren. Nimmt 

~~~----------~ 
nun. 

50 

10 

I 
I 
I 
: onne Hefee.drolrf 
I 
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I 
I 

Abb. 65. Isolierte Wurzeln von 
Pisum sativum in einer Nahr­
losnng mit anorganischen Salzen 
nnd mit Zncker. Angegeben ist 
der Zuwachs je Woche. Ohne (ge­
strichelte Kurve) bzw. mit Hefe­
extrakt (ausgezogene Kurve); die 
Wurzel benotigt also zum Wachs­
tum Vitaminzufuhr. Nach Ver­
suchen von BONNER und ADDICOTT. 

man namlich die Teile fort, die die Substanzen 
besonders reichlich enthalten, so wird das Wachs­
tum gehemmt (vgl. auch die schon erwahnten 
Versuche mit Samen, deren Aleuronschicht teil­
weise entfernt worden ist), beschleunigt sich aber 
wieder, wenn experimentell neue Biosfaktoren 
zugefuhrt werden. So sind z. B. Erbsenkeimlinge 
fur ihr normales Wachstum auf die Kotyledonen 
angewiesen. Werden die ihrer Kotyledonen be­
raubten Keimlingen aber unter sterilen Bedin­
gungen kultiviert, und dem Nahrboden Biotin 
zugesetzt, so wachsen sie gut, und zwar auch 
dann noch, wenn das Biotin in einer Verdun­
nung 1: 125000000 vorliegt. Auch Vitamin Bl 
wirkt unter solchen Bedingungen, namentlich zu­
sammen mit Biotin gunstig (KbGL und HAAGEN­
SMIT). Begreiflicherweise zeigt sich die Bios­
und Vitamin BI-Notwendigkeit besonders deut­
lich, wenn isolierte Gewebe kultiviert werden. 
Einer der Faktoren, die den Erfolg pflanzlicher 
Organ- und Gewebekulturen verhinderten, war 

das Fehlen dieser Stoffe in den benutzten Nahrlosungen. Beispielsweise lassen 
sich isolierte Wurzelspitzen von Erbsen ohne Minderung der Wachstums­
geschwindigkeit dauernd weiter kultivieren, sofern Hefeextrakt hinzu­
gesetzt wird, wahrend das Wachstum bald aufhort, wenn die von der 
Hefe gebildeten Stoffe fehlen [BONNER (2, 4); ROBBINS und BARTLEY] 
(Abb. 65). Normalerweise erhalten die Wurzeln ihr Vitamin Bl aus den 
Blattern, wo es besonders gut (oder nur?) im Licht synthetisiert wird 
(BONNER, WENT). 

Interessanterweise gibt es auch hohere Pflanzen, denen die Fahigkeit 
zur Bildung der Biosstoffe nicht nur in einzelnen Teilen, wie etwa den 
Wurzeln fehlt, sondern die diese Fahigkeit uberhaupt verloren haben. 
Das trifft nach den Untersuchungen BURGEFFB fur einige Orchideen 
der Vandeengruppe zu; diese sind auf das Zusammenleben mit Pilzen 
angewiesen, die ihnen die Wuchsstoffe liefern. Dabei kann an die Stelle 
des lebenden Pilzes auch ein Extrakt aus diesem treten, und auch Hefe 
kann den Stoff, der wohl zu den Biosfaktoren gehort, liefern. Wir sehen 
also, wenn wir uns an vorher genannte Beispiele erinnern, daB bei einem 
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Zusammenleben parasitischer oder symbiontischer Art zwischen Bliiten­
pflanzen und Pilzen, entweder der Pilz von der hoheren Pflanze oder 
diese von jenem die notwendigen Bioskatalysatoren des Wachstums ent­
nimmt. 

Unbekannt ist noch, fiir welche Teilprozesse des Wachstums die Biosfaktoren und 
Vitamin Bl notwendig sind. Es konnte sich dabei urn Prozesse handeln, die mit dem eigent­
lichen Wachstum seIber nicht viel zu tun haben, sondern nur die allgemeine Voraussetzung 
jeder oder doch mancher physiologischen Tatigkeit bilden. Es ist durchaus moglich, daB 
z. B. Vitamin Bl im Tier- und Pflanzenkorper fUr einen gleiehartigen physiologisehen Pro­
zeB wiehtig ist. Naeh tierphysiologisehen Erfahrungen handelt es sieh dabei urn eine Er­
mogliehung oder Besehleunigung des Kohlehydratumsatzes. Der Bedarf ist dementsprechend 
bei Kohlehydraternahrung groBer als z. B. bei Ernahrung mit Fett. Andererseits scheinen 
nach Versuchen an Pilzen aber auch Beziehungen zum N-Stoffwechsel zu bestehen. 
Wegen des komplizierten Ineinandergreifens der physiologischen Prozesse !aBt sich nicht 
leicht entscheiden, worin die direkte Wirkung des Vitamins Bl und der Biosfaktoren 
besteht. 

Nicht allen Pflanzen und Pflanzenteilen, die auf die Zufuhr von Vita­
min Bl angewiesen sind, muB das vollstandige Molekiil geboten werden. 
Von den beiden Teilen genugt bei Tomatenwurzeln die Zufuhr der Thia­
zolkomponente. Die Pyrimidinkomponente kann die Wurzel seIber bilden 
und so das Vitamin aufbauen (BARTLEY). Dagegen ist Rhodotorula rubra 
gerade auf die Zufuhr der Pyrimidinkomponente angewiesen [SCHOPFER 
(2)], und Phycomyces benotigt beide Komponenten, die aber nicht zum 
Vitaminmolekul verbunden zu sein brauchen (SINCLAIR), wahrend der 
Flagellat Strigomonas oncopelti die Komponenten nicht vereinigen kann, 
also auf das fertige Vitaminmolekul angewiesen ist. - Diese Unter­
schiede erklaren sich daraus, 
daB den Pflanzen das eine oder 
andere der fur den Aufbau der 
Komponenten bzw. ihre Ver­
einigung notwendigen Enzyme 
fehlen kann. 

Andere Vitamine. Auch fur 
die physiologische Bedeutung 
des Vitamin B2 (Laktoflavin, 
Formel nebenstehend) liegen 
einige Angaben vor. Beispiels­
weise benotigen die stab chen­

Laktofla vin. 

formigen Milchbakterien etwa 0,5 mg Laktoflavin in 1000 g Kulturflussig­
keit (ORLA-JENSEN); diese Menge ist in der Milch normalerweise vor­
handen. - Die Bedeutung des Laktoflavins fUr die Pflanze laBt sich 
nicht leicht feststellen, da fast 
aIle Pflanzen es seIber produ­
zierenkonnen. Eine seiner Auf­
gaben liegt darin, daB es in 

Flavin in Pflanzen. 

Pflanze mg Flavin 

Verbindung mit einem EiweiB- Bacterium Pasteurianum.. 15} in 1000 g 
korper dassog. gelbeAtmungs- Saccharomyces cerevisiae .. 30 Trocken­
ferment darstellt; es ist eine Closterium butyricum . . . 136 Substanz 
reversibel oxydier- und redu- Daucus carota . ...... I 0°'527 I in 1000 g 

Spinacea oleracea . . . "1' f' h zierbare Verbindung (Redox- Solanum tuberosum, Knollen 0:&75 rIse er 
) d I I h A I I . It 0',089 Substanz system un a s so c e zum P e s~nensa . . . . . . . 

mindesten bei einigen At- . 
mungsprozessen wichtig. - Auch fur Laktoflavin liegen quantitative 
Angaben uber das Vorkommen in Pflanzen vor; einige der Zahlen seien 
hier (s. Tabelle) genannt. 
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Vitamin 0 ist fur das pflanzliche Wachstum ebenfalls notwendig. 
Mehrfach wurden Wachstumsforderungen durch diesen synthetisch leicht 

C=o-I 
I I 

HO-C I 
II ° 

HO-C I 

I ! 

H-C--' 
I 

HO-C-H 
I 

CH20H 

darstellbaren Stoff (= Askorbinsaure, Formel nebenstehend) 
beobachtet [HAUSEN; HAVAS; VIRTANEN (2)], besonders 
dann, wenn die Organe, in denen diese Substanz vornehm­
lich enthalten ist, zuvor entfernt worden waren. - Nach 
einigen Angaben scheint es, daD die Askorbinsaure vor allem 
in den Zellen vorkommt, die auch Chlorophyll besitzen 
(CLARK); vielleicht befindet es sich sogar in den Plastiden 
seIber (WEBER), so daD schon vermutet wurde, es sei fur 
die katalytische Umwandlung von Formaldehyd in Zucker 
notwendig (GLICK). Auf jeden Fall durfte das starke Re­
duktionsvermogen dieses Vitamins physiologisch wichtig 

Askorbinsaure sein, es spielt also wohl bei Oxydationsreduktionsprozessen 
(Vitamin C). eine Rolle. - Uber die in den Pflanzen vorhandenen 

Mengen orientiert folgende Tabelle. 
Es fragt sich, ob auDer diesen wasserloslichen Vitaminen auch dem 

fettloslichen Vitamin A eine Bedeutung fur das Pflanzenwachstum und 

Vitamin C in Pflanzen. 

Pflanze 

Hagebutte (Rosa-Fruchte) 
Apfelsinen, Zitronen. . . 
Fragaria-Scheinfriichte. . 
Rubus idaeus, Fruchte. . 

I mg Askorbinsaure 
I in 100 g 

500 
50-100 

50 
25 

uberhaupt fur die Lebensprozesse 
der Pflanze zukommt. In Pflan­
zen ist Vitamin A nie mit Sicher­
heit nachgewiesen worden, da­
gegen ist das reichliche Vorkom­
men des "Provitamin A" also 
des Karotins, speziell des f3-Karo­
tins, aus dem Vitamin A im 
Tierkorper leicht hervorgeht, 

bekannt. Gerade das f3-Karotin, das das wichtigste als Provitamin A wirk­
same Karotinoid darstellt, ist uberall im Pflanzenreich verbreitet: 

CHa CHa 

~/ 

/'" CH2 C-CH=CH-C=CH-CH=CH-C=CH-CH20H 
I II I I 

CH2 C-CHa CHa CH3 "'/ CH2 Vitamin A 

Die Vermutung, daD auch das Karotin zu den beim Wachstum wich­
tigen Stoffen gehort, wird durch einige Angaben uber Wachstumsforde­
rungen mit Karotin nahegelegt (LAZAR). Auch scheint das Wachstum, 
jedenfalls die Substanzvermehrung, urn so intensiver zu sein, je mehr 
Karotin die Pflanze bei den gegebenen Ernahrungsverhaltnissen bilden 
konnte. [Siehe folgende Zahlen nach VIRTANEN (1).] 
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Allzu groBer Wert darf auf diese Beziehung aber nicht gelegt werden, 
weil durch die betre££enden unterschiedlichen Ernahrungsbedingungen auch 
U nterschiede in der Menge anderer Su bstanzen 
bedingt worden sind. 

Sehr groB ist aber die Bedeutung des Karo­
tins fur die Beeinflussung des Wachstums durch 
Licht; wir werden darauf bei der Untersuchung 
der Lichtreizerscheinungen eingehen. 

Aminosauren. Endlich konnte man auch 
Aminosauren zu den Wuchssto££en rechnen. 
Bei den hoheren Pflanzen sind es wieder die 
Wurzeln, die sich ahnlich wie hinsichtlich des 
Vitamins Bl auch hinsichtlich mancher Amino­

Substanzproduktion 
und Karotingehalt 

bei Rotklee. 

Trocken· 
gewicht 

23,78 
22,32 
18,00 
31,38 

mg Karotin 
je 10 g 

Trockengewicht 

2,068 
1,167 
1,015 
2,524 

sauren als heterotroph erwiesen haben; sie erhalten normalerweise die 
fur das Wachstum erforderlichen Aminosauren aus den Blattern. Bei 
Kulturversuchen mit isolierten Wurzeln tritt 
eine Wachstumshemmung ein, von der wir 
bereits erwahnten, daB sie durch Zusatz von 
Hefeextrakt verhindert werden kann. Vita­
min Bl verhindert die Hemmung zwar auch 
weitgehend, aber doch nicht so vollstandig 
wie Hefeextrakt. Erst ein Gemisch von Vita-

~r------------------' 

Vitamin 8, + Aminosiiuren 'r--
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flO min Bl mit mehreren (gemeinsam gebotenen) 
Aminosauren vermag eben so giinstig zu wirken .£ 
wie der Hefeextrakt (Abb. 66). ~ so 

'IS 

Aminostiur8n --------~--i 
Allerdings erscheint es gerade hinsichtlich ~ 

der Aminosauren zweifelhaft, ob die Bezeich- ~ IfO 

nung "Wuchssto££" noch angebracht ist, oder "l 

ob es sich nicht vielmehr um nur in kleinen 30 
Jlifamin 8, 

Mengen benotigte Bausto££e handelt. Dafur 
spricht, daB gleichzeitig ein Gemisch verschie­
dener Aminosauren geboten werden muB (BON­
NER undADDIcoTT; auchArbeiten von WHITE). 
Aber dann handelt es sich doch jedenfalls nur 
um Sto££e zum Aufbau katalytisch wirkender 
Verbindungen. Es fordern namlich, wie Ver­
suche an Hefe zeigten, auch solche Amino­
sauren das Wachstum, die nicht zur N-Er­
nahrung dienen konnen, und zudem schon 
in sehr geringen Konzentrationen ihre maxi­
male Wirkung entfalten, so z. B. bei der Hefe 
{J-Alanin, das noch in Konzentrationen von 
0,00025 mg je 50 ccm Nahrlosung fordert 
[NIELSEN und HARTELIUS (3)]. 

20 

10 

Woche !loch der !so/ierung 

Abb. 66. Isolierte Wurzeln von Pisum 
sativum in einer Niihrl6sung mit an­
organischen Salzen und mit Zucker. 
Angegeben ist der Zuwachs je Woche. 
Zlisatz von Vitamin B. lind Amino· 
sauregenlisch wirkt giinstiger auf das 
Wachstllm als alleiniger Zllsatz von 
VitaInin Bl oder vonl Aminosaure­
gemisch. N ach Versuchen von BONNER 

und ADDICOTT. 

Allgemeines. Wir haben eine ganze Reihe verschiedener Sto££e kennen­
gelernt, die fur das Wachstum wichtig sind. Diese Vielheit ist nicht erstaun­
lich, weil das Wachstum seIber schon aus vielen Teilprozessen besteht 
und zudem bereits die Scha££ung der allgemeinen Voraussetzung fur 
aIle physiologischen Prozesse bestimmte Katalysatoren erfordert. Wenn 
also ein Stoff das Wachstum ermoglicht oder beschleunigt, so braucht 
er mit dem Wachstum seIber gar nicht viel zu tun zu haben. Das hat 
die Vitaminforschung auch in der Tierphysiologie gelehrt. Manche 
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Vitamine wurden zunachst als Wachstumsvitamine bezeichnet, wahrend 
sich nachher zeigte, daB ihnen im Organismus andere, speziellere Aufgaben 
zufallen, und nur die Durchfiihrung dieser Aufgaben indirekt auch das 
Wachstum begiinstigt. So verstehen wir, warum nie ein einziger der 
vielen Wuchsstoffe oder Vitamine ausreicht, um das Wachstum zu ermog­
lichen. Weil die verschiedensten Teilprozesse erforderlich sind, erweckt 
einer der vielen an ihnen beteiligten Stoffe hochstens dann den Ein­
druck eines spezifischen Wachstumskatalysators, wenn gerade er allein 
von dem betreffenden Organismus oder auch dem betreffenden Gewebe 
nicht gebildet werden kann, also der alleinige Zusatz dieses Stoffes 
zur Auslosung der Wachstumsprozesse ausreicht. Daraus nun zu schlie­
Ben, das Studium dieses Stoffes und seiner Wirkungsweise sei zum 
Verstandnis des Wachstums aufschluBreicher als das Studium der zahl­
reichen anderen beteiligten Stoffe und der von ihnen eingeleiteten Pro­
zesse, ist verfehlt. 
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Zweiter Teil. 

Physiologie der Bewegungsnlechanismen. 
Viele pflanzliche Bewegungen beruhen auf dem Wachstum. Infolge 

der Wachstumsprozesse verandern die einzelnen Teile der Pflanze fort­
gesetzt ihre Lage im Raum; haufig bewegen sich die Teile dabei mehr 
oder weniger in geradliniger Richtung, oft aber auch auf komplizierten 
Wegen, wobei die Richtungsanderungen aus inneren oder auBeren Dr­
sachen eintreten. So kann es etwa zu Kriimmungsbewegungen kommen, 
indem antagonistische Flanken eines Organs ungleich schnell wachsen. 
Das Riistzeug zum Verstandnis der Wachstumsbewegungen haben wir 
schon soweit gewonnen, wie es uns die Betrachtung der allgemeinen 
Wachstumsphysiologie liefern kann. Bevor wir uns der Betrachtung der 
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Bewegungen seIber zuwenden, wollen wir uns zunachst noch mit den 
weiteren, also nicht auf Wachstum beruhenden Mitteln der Pflanze zur 
Ausfiihrung von Bewegungen vertraut machen. 

I. M echanik derTnrgoriindernngen nnd Tnrgorbewegnngen. 
1. Entstehung und Bedingungen der Turgeszenz. 

Osmotische ZustandsgroJlen (URSPRUNG; RENNER; WALTER). Um die 
auf den Turgorkraften und Turgp:i:linderungen beruhenden Bewegungen 
der Pflanze zu verstehen, betrach~~n wir zunachst kurz die aligemeinen 
Grundlagen der Entstehung und Anderung des Turgordrucks. 

Die Pflanzenzelle nimmt vermoge der Saugfahigkeit ihres Inhalts, die 
durch den osmotischen Druck des Zellsaftes bzw. den Quellungsdruck des 
Plasmas bedingt ist, Wasser auf. Ob wir dabei den Quellungsdruck des 
Plasmas oder den osmotischen Druck des Zellsaftes als die treibende 
Kraft annehmen, ist insofern gleichgiiltig, als beide annahernd gleich 
groB sind; Plasma und Zellsaft grenzen ja in der Zelle unmittelbar an­
einander und sind nur durch eine fiir Wasser gut durchlassige Schicht, 
den Tonoplasten, voneinander getrennt; daher muB jede Anderung im 
Wasserzustand des Plasmas oder des Zellsaftes sofort zu einem Wassertrans­
port in der einen oder anderen Richtung erfolgen, bis wieder die Gleichheit 
des Wasserzustandes hergestellt ist. Wenn die Zelle von auBen her Wasser 
aufnimmt, so erfolgt natiirlich primar eine Quellung des Plasmas, also 
eine gewisse Absattigung dessen Quellungsdrucks. Da das Volumen des 
Plasmaschlauches sehr gering ist, ware das Gleichgewicht zwischen seinem 
Quellungsgrad und der "Saugkraft" der Umgebung (sei diese nun durch 
den osmotischen Druck einer Fliissigkeit oder durch das Wasserdampf­
Sattigungsdefizit der Luft bedingt) schon durch eine geringe absolute 
Menge neu aufgenommenen Wassers wiederhergestellt. Aber der Zell­
saft entzieht ja dem Plasma wieder einen groBen Teil des Wassers, und 
erst wenn auch der Zellsaft mit der Umgebung (und gleichzeitig mit dem 
Plasma) im Saugkraftgleichgewicht steht, ist eine weitere Wasserauf­
nahme nicht mehr moglich. Wenn also auch eine hohe "Saugkraft" der 
Zellen ihren Ursprung ebensosehr im Quellungsdruck des Protoplasmas 
wie im osmotischen Druck des Zellsaftes haben kann, so wird doch in den 
meisten Fallen (eine Ausnahme bilden z. B. die plasmareichen Meristem­
zellen) die aufnehmbare Wassermenge praktisch dadurch bestimmt, 
wieviel Wasser der Zellsaft aufnehmen muB, bis er sich im Saugkraft­
gleichgewicht mit der Umgebung befindet. 

Die yom Zellinhalt auf das die Zellen umgebende Wasser bzw. auf 
die wasserdampfgesattigte Luft ausgeiibte Saugung, oder seine "Saug­
kraft", wie der Physiologe in physikalisch nicht korrekter, aber jetzt 
eingebiirgerter und kaum bedenklicher Sprache sagt, laBt sich jedoch, auch 
wenn wir zunachst von der durch Mitwirkung der Zellwand bedingten 
Komplikation absehen, nicht schon aus dem osmotischen Druck des Zell­
saftes entnehmen, wenn wir diesen Ausdruck im physikalisch-chemisch 
iiblichen Sinn benutzen. Denn unter dem osmotischen Druck einer Losung 
versteht der Physiker den Druck, den die Losung in einem Osmometer mit 
ideal semipermeablen Membranen entfalten kann. Diese Bedingung kann 
sowohl im kiinstlichen Osmometer als auch in der lebenden Zelle prak­
tisch annahernd erreicht werden; vollstandig ist die Semipermeabilitat aber 
gerade in der lebenden Zelle nie, weil der Austausch geloster Substanzen 
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physiologisch notwendig ist; daher ist auch die Saugkraft des Zellinhalts 
(SI) stets kleiner als ihr osmotischer Druck (D) im physikalisch -chemischen 
Sinne. Je mehr sich das Verhaltnis 

Durchlassigkeit fur die geliiste Substanz 
Durchlassigkeit fiir das Liisungsmittel 

dem Wert 0: 1 nahert, um so weniger weicht SI von D ab; und in den 
meisten Fallen kann die Abweichung praktisch vernachlassigt werden. 

Hiermit haben wir' aber noch nicht die Saugkraft der Zelle gefunden. 
Die Zellwand ist ja turgeszent gespannt, sie iibt einen Gegendruck aus, 
der Wasser auszupressen bestrebt ist. Die tatsachliche Saugkraft der 
Zelle (Sz) ist also richtiger: 

SZ=SI- W, 
worin W den Wanddruck bedeutet. Diese Formel ist jedoch - streng 
genommen - nur anwendbar, wenn sich die Zelle nicht im Gewebe­
verb and befindet. Innerhalb des Gewebes iiben die angrenzenden Zellen 
Zug- oder Druckkrafte auf sie aus, die naturgemaB saugkrafterhohend 
oder -vermindernd wirken, indem sie die Wirkung der turgeszent ge­
spannten Wand erniedrigen oder erhohen. Also ist, wenn wir den zu­
satzlichen AuBendruck (der positives oder negatives Vorzeichen haben 
kann) als A bezeichnen, 

SZ=SI-(W +A). 
Ob nun die Zelle Wasser aufnimmt oder abgibt, das hangt davon 

ab, ob ihre so definierte Saugkraft groBer oder kleiner als die ihrer 
Umgebung ist. Die Saugkraft der Umgebung lii.Bt sich aus def Konzen­
tration der Losung bzw. dem Sattigungsdefizit der Luft leicht bestimmen 
(und etwa in Atmospharen angeben). Die Geschwindigkeit der Aufnahme 
bzw. Abgabe von Wasser ist.der Hohe dieses Saugkraftgefalles und der 
Wasserpermeabilitat direkt proportional. 

Damit haben wir die sog. "osmotischen ZustandgroBen" der Zelle 
kurz charakterisiert. Eine osmotische GroBe im strengen Sinne ist nur 
die Saugkraft des Zellinhalts. Der Wanddruck und ebenso der zusatzliche 
AuBendruck des umgebenden Gewebes sind mechanischer Natur. Die 
Saugkraft der Zelle ist also durch ein Zusammenwirken osmotischer und 
mechanischer Energie bedingt. Wenn man trotzdem einfach von osmoti­
schen ZustandsgroBen spricht, so darum, well man einerseits von jeher 
gewohnt war, die Wasseraufnahme der Zellen als einen osmotischen Vor­
gang zu bezeichnen, und well andererseits jene mechanischen Kompo­
nenten der Saugkraft ihre Entstehung unmittelbar osmotischen Kraften 
verdanken. Diese Terminologie ist hochstens insofern bedenklich, als 
man durch das Bestreben, die an der Wasseraufnahme beteiligten Krafte 
letzten Endes aIle auf den osmotischen Druck des Zellsaftes zuriick­
zufiihren, in die Gefahr gerat, andere Komponenten zu iibersehen. 

Elektrische Krafte. Es darf sogar als sicher betrachtet werden, daB es 
noch andersartige Krafte gibt, die ffir die Wasseraufnahme und -abgabe 
wichtig sind. Vor allem ist mit der Teilnahme elektrischer Krafte zu 
rechnen, obwohl deren Bedeutung in quantitativer Hinsicht noch nicht 
untersucht worden ist. Wir wissen, daB zwischen dem Zellsaft und dem 
Protoplasma, sowie zwischen diesem und der Zellumgebung ein elektri­
scher Potentialsprung besteht. Dieser Potentialsprung kann gemessen 
werden, indem eine Elektrode in das Zellinnere eingefiihrt wird und sie 
mit einer zweiten, in der Zellumgebung bleibenden Elektrode unter 

6* 
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Zwischenschaltung eines Galvanometers verbunden wird. Zu solchen 
Messungen sind natiirlich in erster Linie relativ groBe Zellen, wie wir 
sie namentlich bei manchen Algen finden, geeignet. Das Zellinnere ist 
durchweg gegen die Umgebung negativ, die Vakuole der Alge Halicystis 
beispielsweise 70-80 mV [BLINKS (1-3)]. An den Internodialzellen 
von Nitella wurden zwischen Plasma und umgebendem Wasser Potential­
differenzen bis 170 m V gemessen (UMRATH), bei anderen Zellen von Algen 
20-150 mY. Wir werden spater auf diese Messungen und auf die 
Entstehung der elektrischen Potentialdifferenzen zuriickkommen. Hier 
moge der Hinweis auf ihre Existenz geniigen, urn zu zeigen, daB es in 
der Zelle noch andere die Wasserbewegung beeinflussende Krafte gibt als 
die osmotischen im iiblichen Sinne. Das elektrische Potential muB zu elek­
troosmotischen Vorgangen fUhren, und es gibt auch experimentelle Befunde, 
die auf die nicht unbedeutende Rolle solcher elektroosmotischer Vorgange 
in der Pflanzenzelle hinweisen. Schon die Erfahrung, daB die Wasser­
aufnahme von der Atmung abhangig sein kann (REINDERS), deutet in 
diese Richtung, da die Hohe der elektrischen Potentiale an den Plasma­
grenzschichten von der Atmungsintensitat abhangt. 

Man kann iibrigens mit gewissem Recht auch die den Wassertransport und damit die 
Turgeszenz beeinflussenden elektrischen Potentiale zu den osmotischen ZustandsgroBen 
rechnen. Einerseits, weil man physikalisch von einer Elektroosmose spricht und anderer­
seits, weil das elektrische Potential durch eine unterschiedliche Ionenkonzentration an den 
beiden Membranseiten, also durch ein osmotisches Gefalle entsteht. 

Eine Anderung des elektrischen P9tentials muB naturgemaB ebenso 
zu Turgoranderungen fiihren, wie die Anderung der anderen osmotischen 
ZustandsgroBen. Leider verfiigen wir jedoch noch nicht iiber geniigend 
Erfahrungen, um zu beurteilen, in welchem Umfang elektrische Potential­
anderungen tatsachlich Teilursache der pflanzlichen Turgoranderungen 
werden. So miissen wir uns hier au! die Betrachtung solcher Turgor­
anderungen beschranken, die durch Anderungen der Permeabilitat und 
der osmotischen ZustandsgroBen im iiblicheren Sinne entstehen. Eine 
Zelle, die eine hohere Saugkraft hat als ihre Umgebung, wird ja durch 
die notwendig einsetzende Wasseraufnahme immer mehr turgeszent ge­
spannt, also ihr Wanddruck immer hoher. Der Vorgang setzt sich solange 
fort, bis die Saugkraft durch den zunehmenden Wanddruck und die 
abnehmende Inhaltssaugkraft (Verdiinnung des Zellsaftes bei der Wasser­
aufnahme!) auf den Wert der Umgebungssaugkraft gesunken ist. SolI es 
zur Turgoranderung kommen, so muB sich also einer der Faktoren, die 
diese Gleichgewichtslage bestimmen, andern. 

Volumenanderung. Die Hohe der Saugkraft erlaubt noch keinen SchiuB 
auf die aufnehmbare Wassermenge. Ubertragen wir zwei Zellen gieicher 
Saugkraft in Wasser, so wird diejenige mit groBerer Wanddehnbarkeit 
eine groBere Wassermenge aufnehmen als die andere, bei der ja der Wand­
widerstand wahrend der Wasseraufnahme schneller wachst, die Saug­
kraft also schneller sinkt als bei jener mit groBerer Dehnbarkeit. Reversibel 
sind diese V olumenanderungen na tiirlich nur, wenn die Dehnbarkeit elastisch 
ist; denn sonst entsprache die Dehnung ja der beim Streckungswachstum 
stattfindenden. Allerdings erfolgt wahrend jederTurgordehnung immer eine, 
wenn auch oft kaum merkbare, plastische (irreversible) Dehnung, so daB eine 
vollige Reversibilitat nicht erreichbar ist. Daher kann es zwischen Varia­
tionsbewegungen (d. h. durch Turgorschwankungen bedingten) und Nuta­
tionsbewegungen (durch Wachstumsschwankungen bedingten) aIle Uber­
gange geben, die man namentlich dann beobachtet, wenn ein zunachst 
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noch wachsendes Organ allmahlich die Plastizitat seiner Zellwande ver­
liert und seine Bewegungen dann immer mehr zu Turgorbewegungen 
werden laBt. 

2. Turgoranderungen uud Turgorbewegungen. 
Statisches Gleichgewicht. Wir gehen bei unserer Betrachtung von 

solchen Zellen aus, die nicht, wie normalerweise die Zellen der hoheren 
Pflanze in ein Saugkraftgefalle, namlich in das Gefalle zwischen dem 
Erdboden (bzw. den Wasserleitungsbahnen) mit geringer Saugkraft und 
der umgebenden Luft mit hoher Saugkraft eingeschaltet sind und 
sich daher nur im dynamischen Gleichgewicht mit ihrer Umgebung 
befinden. Nur eine experimentell isolierte Zelle, die auf allen Seiten 
von einem Medium gleicher Saugkraft umgeben ist, kann sich hin­
sichtlich ihres Wasserzustandes mit ihrer Umgebung im statischen 
Gleichgewicht befinden. Die Herstellung dieses statischen Gleichgewichtes 
erfolgt unter sol chen Bedingungen im allgemeinen ziemlich schnell, da 
das Plasma fUr Wasser gut durchlassig ist. Selbst wenn das Saugkraft­
gefalle zwischen der Zelle und ihrer Umgebung urspriinglich hoch 
ist, stellt sich doch nach wenigen Minuten, spatestens nach einer 
halben oder einer vollen Stunde das Gleichgewicht ein. Wir erkennen 
das daran, daB das Volumen der Zelle nach dieser Zeit des Aufent­
halts in der Losung konstant bleibt. Nach der Erreichung des Gleich­
gewichts kann die Zelle ihr Volumen nur andern, sofern sich die Saug­
kraft der Umgebung andert; je nach dem Sinn dieser Anderung wird 
die Zelle Wasser aufnehmen oder abgeben. Die so bedingten Wasser­
verschiebungen und Turgoranderungen spielen im normalen Wasserhaus­
halt der Zelle eine groBe Rolle. Sie konnen auch zu Bewegungen fiihren, 
und zwar dann, wenn antagonistische Seiten eines Organs wegen anato­
mischer Verschiedenheiten der Zellen, namentlich wegen unterschiedlicher 
elastischer Dehnbarkeit der Membranen, eine verschieden starke Ver­
langerung oder Verkiirzung benotigen, urn sich wieder mit der Umgebung 
ins Gleichgewicht zu setzen. Viel wichtiger sind aber fUr die Entstehung 
der Turgorbewegungen solche Turgoranderungen, die ihren Ursprung 
in Veranderungen der lebenden Zelle seIber haben und die - bei der 
Entstehung der Kriimmungsbewegungen - auf eine Flanke beschrankt 
bleiben oder doch nicht auf beiden Flanken gleich stark bzw. gleichsinnig 
verlaufen. 

Chemische Umwandlungen. Solche von der Zelle ausgehenden Verande­
rungen beruhen im einfachsten Fall auf der Neubildung osmotisch wirk­
samer Substanz aus unwirksamer bzw. auf dem gegenlaufigen ProzeB. 
Das ist schon durch die Umwandlung von Starke oder Glykogen in Zucker 
bzw. den entgegengesetzten Vorgang moglich. Solche Umwandlungen 
lassen sich beispielsweise in den SchlieBzellen der Spaltoffnungen beob­
achten (Abb. 68); sie stellen dort zwar nicht den primaren und einzigen 
Faktor der Turgoranderung dar, dienen aber jedenfalls zur Verstarkung 
der Bewegungen. Auch bei der Herstellung turgorbedingter Gewebe­
spannungen - deren Ausgleich zu Bewegungsprozessen fiihren kann -
spielt, wie wir sehen werden, die Bildung loslicher Kohlehydrate aus 
unloslichen eine groBe Rolle. 

Die Ursache derartiger Umwandlungen liegt in erster Linie in einer 
geanderten Wirksamkeit der diastatischen Fermente, also der Fermente, 
die Abbau und Synthese der Starke regulieren. Neubildungen und Zer­
storungen der Fermente scheinen viel weniger beteiligt zu sein als ihre 
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Aktivitatsanderung. Wir !?ahen schon fruher, unter welchen physiologi­
schen Voraussetzungen Anderungen der Fermentaktivitat entstehen 
konnen. Namentlich auf die Rolle des Plasmazustandes haben wir hin­
gewiesen. Es konnen lnaktivierungen und Aktivierungen durch Bildung 
und Auflosung physikalischer Bindungen oder durch Schaffung und 
Zerstorung intraplasmatischer semipermeabler Wande entstehen. So ver­
stehen wir, daB sich Abbau und Synthese der Starke leicht durch lonen 
beeinflussen lassen, die den Plasmazustand andern. Beispielsweise kann 
durch eine erhohte Wasserstoffionenkonzentration die Bildung, durch 
verminderte Wasserstoffionenkonzentration die Auflosung der Starke 
eingeleitet werden, ein ProzeB, der sowohl aus der in vitro bestehenden 
pwAbhangigkeit der Diastasewirksamkeit als auch noch mehr aus der 
Beeinflussung der Plasmakolloide erklarbar ist. Auch bei der Wirkung 
der Metallionen (z. B. Forderung der Starkehydrolyse durch KCI- und 
NaCI-Losungen; Hemmung oder doch jedenfalls keine Forderung durch 
CaC12-Losungen an SpaltoffnungsschlieBzellen) wurde gelegentlich eine 
direkte Wirkung der Salze auf das hydrolysierende und eventuell auch 
auf das synthetisierende Ferment (wenn es ein solches besonders gibt) 
angenommen. Jedoch ist, wie wir aus in vitro durchgefuhrten Ver­
suchen wissen, die unterschiedliche Beeinflussung der Amylase durch 
verschiedene Kationen viel zu gering, urn die Salzwirkung auf die Starke­
hydrolyse in den lebenden Zellen zu erklaren (TONIOKA). Auch eine 
direkte Wirkung der Salze auf den Starkeabbau, also eine ohne Be­
einflussung und ohne Teilnahme der starkelosenden Fermente entstehende 
Hydrolyse ist nach Modellversuchen nicht anzunehmen (MALYSCHEW). 

So wird in den meisten Fallen ebenso wie bei den SchlieBzellen der 
Spaltoffnungen fur den EinfluB von lonen auf die Starke-Zuckerum­
wandlung die Abhangigkeit der Fermentaktivitat yom Plasmazustand das 
Entscheidende sein. - Andere zur Bildung osmotisch wirksamer Sub­
stanzen fuhrende Prozesse sind weniger gut bekannt als die Starke­
Zuckerumwandlung, konnen aber ebenfalls wichtig sein. 

Kolloidale Umwandlungen. Wir sahen, daB fUr das Wasseranziehungs­
vermogen der Zelle nicht nur der osmotische Druck der echt-gelosten 
Substanzen, sondern auch der Quellungsdruck der Kolloide wichtig isE. 1m 
allgemeinen fuhrt ein geanderter Quellungsdruck nicht zu groBen Ande­
rungen des Zellvolumens, weil die Kolloide mengenmaBig in den Hinter­
grund treten und das Gleichgewicht wieder hergestellt ist, wenn die 
Kolloidanteile der Zelle eine geringe Wassermenge aus dem Zellsaft auf­
nehmen bzw. an ihn abgeben. Es gibt aber doch manche nicht unwich­
tige Ausnahmen. 

Die Quellbarkeit der Kolloide kann durch die verschiedensten Fak­
toren beeinfluBt werden, sehr leicht z. B. durch Wasserstoffionen. Die 
Quellbarkeit amphoterer Kolloide erreicht bekanntlich im isoelektrischen 
Punkt, also bei einer Gleichheit der positiven und negativen Ladungen, 
ihr Minimum, wahrend sie bei mehr alkalischer oder saurer Reaktion 
zunimmt. Auch der EinfluB von Metallionen auf die Quellbarkeit ist 
bekannt. Die lonen haben eine verschiedene Hydratationskraft und 
mussen demgemaB (wenn sie in das Kolloid einzudringen vermogen) die 
Quellung ihrer Hydratationskraft entsprechend fordern oder (wenn sie 
nicht einzudringen vermogen) hemmen. 

Aber auch aus physikalisch komplizierteren Ursa chen heraus kann 
sich die Quellbarkeit der Kolloide andern, so daB zur Wiederherstellung 
des Gleichgewichts Quellungswasser abgestoBen oder neu aufgenommen 
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werden muB. Besonders dann, wenn der Zellsaft groBere Menge Kolloide 
enthiHt, was nicht selten der Fall ist und sich schon an einer relativ hohen 
Viskositat kund tut, konnen solche Vorgange eine quantitativ durchaus 
beachtenswerte Rolle spielen. Manche Erscheinungen der sog. Vakuolen­
kontraktion, einem durch schadigende Einwirkungen bei vielen Objekten 
leicht erzielbaren Phanomen, erklaren sich offensichtlich durch das 
Freiwerden von Quellungswasser. Zum Bei­
spiel ist beobachtet worden, daB sich die 
Vakuole in einen Sol- und Gelanteil sondert, 
und der Gelanteil sich dann unter Abgabe 
von Wasser, also durch Entquellung ver­
kleinert [WEBER (2); KEILl Dabei findet 
man zwar im allgemeinen keinen Austritt 
des freiwerdenden Wassers aus der Zelle, 
sondern nur einen Ubertritt in das Plasma 
bzw. eine Ansammlung zwischen Protoplasma 
und entquollenem Zellsaftgel. Aber es darf 
wohl als sicher gelten, daB das freigewordene, 
nicht mehr durch osmotische oder Quellungs­
krafte festgehaltene Wasser bei ausreichender 
Wandspannung auch ausgepreBt werden kann 
und dann eine Volumenverminderung der 
Zelle zustande kommt. 

b 

Abb. 67 a uud b. SpaltOffnung von Vicia 
Faba, Anderung des Kolloidzustandes bei 
der Bewegung; a konvexe Plasmolyse in 
RohrzuckerlOsung; der Spalt war schon 
vor der Einwirkung des Plasmolytikums 
geschlossen, d. h., der Turgor war niedrig 
(derZentralspalt ist nicht mitgezeichnet) ; 
b Krampfplasmolyse, der Spalt war vor 
Eintritt der Plasmolyse weit geoffnet, 
d.h., der Turgorwarhoch. Nach WEBER. 

Solche durch kolloide Umwandlungen bedingte Anderungen der Wasser­
kapazitat sind tatsachlich als Ursachen normaler Turgorbewegungen 
erkannt worden. Namentlich bei den Spaltoffnungsbewegungen scheinen 
sie neben den genannten Kohlehydratum­
wandlungen wic~tig zu sein. 1m Zusammen­
hang mit den Offnungs- und SchlieBungs­
bewegungen dieser Zellen finden sowohl im 
Plasma als auch im Zellsaft kolloidale Um­
wandlungen statt. Auf Umwandlungen im 
Plasma deutet das geanderte Plasmolyse­
verhalten: SchlieBzellen offener Spalten zeigen 
Krampfplasmolyse , die der geschlossenen 
Spalten dagegen Konvexplasmolyse (Abb.67). 
Offenbar erfolgen also Viskositatsanderungen. 
Ferner ist der Kern in den SchlieBzellen geoff­
neter Spalten anders geformt als in denen der 
geschlossenen Spalten [WEBER (1)] (Abb. 68). 
Noch auffalliger sind aber die Veranderungen 
im Zellsaft. Bei beginnender Turgorabnahme 
beobachtet man bei vielenArten eine Tropfen­

a b 

Abb. 68a und b. Kernformwechsel (kolloi­
dale Umwandlungen!) in den SchlieB­
zellen vonDahliavariabilis imZusammen· 
hang mit den Bewegungen; a Spalt geoff­
net, Zellkern abgerundet oder amoboid; 
in der Mitte die Vakuole; b Spalt geschlos­
sen, viel Starke, Zellkern spindelformig 
mit groLlem Nukleolus. Die Abbildung 
demonstriert auch die Unterstiitzung 
dcr Turgorsenkung durcb Bildung von 

Starke aus Zucker. Nach WEBER. 

bildung,die Ausdruck kolloidaler Umwandlungen ist und wohl eine der ge­
schilderten Trennungen von Sol- und Gelanteil darstellt (BEYER). Die 
kolloidalen Umwandlungen scheinen in diesem Fall iibrigens Folge einer 
geanderten intrazellularen Wasserstoffionenkonzentration zu sein; denn 
im Zusammenhang mit den Bewegungen konnten einersei~~ pu-Ande­
rungen festgestellt werden, und andererseits lassen sich durch Ubertragung 
der Zellen in Losungen entsprechender PH-Werte auch experimentell solche 
Umwandlungen hervorrufen. Bei abnehmendem pu-Wert wurde (wohl in­
folge einer Annaherung an den isoelektrischen Punkt) eine Quellungs­
verminderung (dementsprechend Turgorsenkung und Spaltoffnungsver-
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schluB); bei sehr hoher Aziditat CUberschreitung desIEP!) aber wieder 
eine Quellungszuhahme gefunden (SAYRE; SCARTH; PEKAREK). 

Wir haben dieses Beispiel nur herausgegriffen, weil es am besten unter­
sucht ist. Es wird noch zahlreiche andere Falle geben, in denen Quell­
barkeit und Quellbarkeitsanderung der Plasma- und Zellsaftkolloide fiir 
Herstellung und Anderung des Turgordrucks wichtig sind. Hingewiesen 
sei hier nur noch auf die Asci der Ascomyceten; sie sind, wie wir sehen 
werden, fUr die Ausspritzung der Sporen auf die turgeszente Spannung 
der Ascuswande angewiesen; bei man chen Arten jedenfalls wird die starke 
Spannung durch ein Aufquellen von Kolloiden erreicht. 

Semipermeabilitatsanderungen. Unsere einleitende Betrachtung iiber 
die fiir die Turgorbildung wichtigen Faktoren laBtschon vermuten, daB 
neben Anderungen der Inhaltssaugkraft (seien dies~ nun mehr osmotisch 
oder mehr durch Quellungskrafte bedingt) auch Anderungen im Semi­
permeabilitatsgrad Ursache von Turgoranderungen werden konnen. Dabei 
JP-iiBte es sich naturgemaB in erster Linie oder jedenfalls doch auch urn 
Anderungen im Semipermeabilitatsgrad des Tonoplasten handeln. Eine 
Abnahme der Semipermeabilitat dieser zwischen Vakuole und Plasma 
liegenden Grenzschicht, d. h. eine Zunahme der Durchlassigkeit fUr 
geloste Substanzen wird naturgemaB zur Fliissigkeitsabgabe fUhren 
(LEPESCHKIN). Dabei kann es im Prinzip zu einer volligen Entspannung 
kommen, wenn die Semipermeabilitatsherabsetzung lange genug an­
dauert und hinreichend stark ist; in anderen Fallen erfolgt nur ein 
partieller Verlust der Turgeszenz. Da es bei normalphysiologischen 
Prozessen im allgemeinen nicht einmal voriibergehend zur volligen Auf­
hebung der Semipermeabilitat kommt, wird die abgeschiedene Fliissig­
keit stets weniger konzentriert sein als der Zellsaft; wahrscheinlich handelt 
es sich oft sogar urn recht verdiinnte Losungen, so daB zum Wieder­
anstieg der Turgeszenz nach Regeneration der normalen Semipermea­
bilitat nicht einmal erst die Fortschaffung oder chemische Umwandlung 
der eine osmotische Gegenwirkung ausiibenden abgeschiedenen Stoffe 
aus der Zellumgebung erforderlich ist. 

Eine partielle Zerstorung der Semipermeabilitat stellt gewissermaBen 
einen kurz dauernden pathologischen Zustand dar, ist doch auch das 
Absterben einer Zelle am Verlust der Semipermeabilitat erkennbar. So 
diirfen wir jedenfalls in manchen Fallen die zum Verlust der Semi­
permeabilitat fiihrenden .:Zellvorgange mit Absterbeprozessen vergleichen, 
etwa dann, wenn die Anderung durch schadigende hohe Temperatur 
oder durch Gifte erreicht wird. Der Semipermeabilitatsverlust kann 
aber auch harmloserer Natur sein. 

Ais Beispiel fiir Turgorbewegungen, die durch einen Semipermeabili­
tatsverlust einzelner Gewebe entstehen, konnen vor allem viele seismona­
stische Reaktionen (etwa die der Mimose) genannt werden. Der Semi­
permeabilitatsverlust ist hier nur so kurzdauernd, daB es normalerweise 
nicht zur volligen Entspannung kommt; die gegenlaufigen Prozesse greifen 
also schnell genug ein, urn diese zu verhindern. 

1m Gegensatz zu der groBen Bedeutung des Semipermeabilitatsgrades 
fiir die Turgeszenz der Zellen hat die Wa88erpermeabilitat natiirlich 
keinerlei EinfluB auf den Turgor, wenn wirklich ein statisches Gleich­
gewicht zwischen der Zelle und ihrer Umgebung herrscht. Die Hohe 
der Wasserpermeabilitat kann ja nur die Geschwindigkeit der Herstellung 
des Gleichgewichts, nicht aber dessen Lage beeinflussen. 
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Anderung der Wandbeschaffenheit. Es ware denkbar, daB auch .An­
derungen der Wandbeschaffenheit zu Volumenanderungen der Zelle 
fiihren. So muBte durch eine Verminderung der elastischen Dehnbarkeit, 
da sie ja bei unverandertem Volumen eine Erhohung der Wandspannung 
bedeutet, Wasser ausgepreBt werden, dam it die alte Saugkraft, die mit 
der der Umgebung im Gleichgewicht stand, wieder hergestellt werden 
kann. Erhohung der elastischen Dehnbarkeit muB e~tgegengesetzt wirken, 
also Volumenzunahme bedingen. Solche durch Anderung der Wand­
beschaffenheit bedingten Turgoranderungen sind jedoch bei der Ent­
stehung der Turgorbewegungen erfahrungsgemaB wenig wichtig. 

Aullendruckanderungen. Notwendig ist aber noch ein Hinweis auf die 
Volumenanderungen, die eintreten, wenn der fiir die Saugkraft mit als wichtig 
erkannte zusatzliche positive oder nega­
tive, yom angrenzenden Gewebe ausgeiibte - --------------., 
AuBendruck sich andert. Das laBt sich na­
mentlich an Pflanzen mit Bewegungsgelen­
ken beobachten. Ober- und Unterseite eines 
solchen Gelenks sind turgeszent gespannt. 
Wenn sich eine Seite auszudehnen be­
strebt, so erstrebt sie damit eine Kriim­
mung, da die Ausdehnung im Innern des 
Gelenks durch die nach dorthin verlagerten 
mechanischen Gewebe (GefaBbiindel) ver­
hindert wird. Diese Krummung jedoch, 
und damit die Ausdehnung, wird durch 
die turgeszent gespannte andere Seite ver­
hindert. So hindern sich beide Seiten ge­
genseitig an der Ausdehnung, d. h., jede 
Seite wirkt auf die andere als ein deren 
Saugkraft vermindernder zusatzlicher Au­
Bendruck gemaB der Formel 

SZ=SI--(W +A). 
Wird nun aber eine Seite entfernt, so fallt 
diesel' AuBendruck fur die verbleibende 
Seite fort und diese dehnt sich unter Kriim­
mung aus, wobei die Geschwindigkeit 

Abb. 69. Phaseolus multi/loTus. Die BJatt­
sprciten wurden zum grol.lten Teil entferut, 
urn die Siehtbarkeit der Gelenke zu ermog­
lichen. Vom rcehten Laminargelenk wurde 
dic Untcrseite, vom Iinken die Oberseite ent­
ferut und die Pflanze dann in Wasser gelegt. 
Bei diesem Fortfal! des Gcgendrucks zeigt 
sieh das Vermogen der GelenkhiHften, sieh 
durch Wasseraufnahmc stark zu verUingcru. 
Besonders stark ist diese Verliingerung 
in der oberen Gelenkhiilftc (Bau des 

Bewegungsgewebes siehe Abb. 118). 

der Dehnung von der Leichtigkeit der Wasserzufuhr abhangt (Abb.69). 
Ein im Prinzip gleicher Effekt ist normalphysiologisch moglich, wenn 
der von der einen Seite ausgeubte Druck nicht durch deren Entfernung, 
sondern durch ihre Entspannung beseitigt wird. So verhalt es sich 
beispielsweise bei der seismonastischen Reaktion der Mimose: der Reiz 
bedingt (durch Semipermeabilitatsverlust) einen Turgorverlust der unteren 
Gelenkhalfte und die damit automatisch verbundene Saugkrafterhohung 
der oberen Halfte fuhrt hier zur Wasseraufnahme und somit zur ansehn­
lichen Verstarkung der durch jenen Turgorverlust auch schon direkt 
eingeleiteten Reaktion. 

Dynamisches Gleichgewicht. Komplizierter werden die Verhaltnisse, 
wenn wir noch einen fur die im Gewebe der hoheren Pflanze liegenden 
Zellen wesentlichen Faktor berucksichtigen. Die Zellen befinden sich ja 
in der Regel nicht, wie wir es bisher zur Vereinfachung des Uberblicks 
angenommen haben, mit ihrer Umgebung im statischen Gleichgewicht 
des Wasserzustandes, sondern in einem dynamischen Gleichgewicht. 
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Die Pflanzenzelle ist in das groBe Saugkraftgefalle zwischen Boden und 
Luft eingeschaltet. Dieses meist einige hundert Atmospharen betragende 
Saugkraftgefalle bedingt, daB ein dauernder Wasserstrom durch die 
Pflanze flieBt; sie nimmt Wasser aus dem Boden auf und gibt es durch 
Transpiration an die Luft abo Nur eine ungestorte Wasserbilanz, also 
gleiche und konstante Hohe der Zufuhr und Abgabe ermoglichen einen 
konstanten Wasserzustand der Zelle und damit den Zustand der Schein­
ruhe, des dynamischen Gleichgewichts. 

Eine solche in das groBe Saugkraftgefalle eingeschaltete Zelle hat 
natiirlich zunachst einmal aIle die Moglichkeiten zur Turgoranderung 
und uberhaupt zur reversiblen Volumenanderung wie die im statischen 
Gleichgewicht mit ihrer Umgebung befindliche. Sie hat jedoch noch eine 
weitere Moglichkeit: Die Geschwindigkeit der Zufuhr und Abgabe von 
Wasser kann beschleunigt oder verzogert werden. Das fuhrt dann, aber 
natiirlich auch nur dann, zur Turgor- und Volumenanderung, wenn beide 
Prozesse nicht gleich stark geandert werden. Die Zelle seIber .~ann die 
Geschwindigkeit dieser Flussigkeitsstrome einerseits durch Anderung 
ihrer Saugkraft, d. h. durch Anderung eines der die Saugkraft deter­
minierenden Faktoren beeinflussen. Diese Moglichkeit bietet uns hier 
nichts prinzipiell Neues. Interessanter ist die Beeinflussung der Flussig­
keitsstrome durch die .. Wasserpermeabilitat. Auf den ersten Anblick 
scheint es, daB eine Anderung der Wasserpermeabilitat ebensowenig 
eine Turgoranderung nach sich ziehen kann wie bei einer Zelle, die sich 
mit der Umgebung im statischen Gleichgewicht .. des Wasserzustandes 
befindet. MuB doch, so soIlte man meinen, eine Anderung der Durch­
lassigkeit fur Wasser die Geschwindigkeit der Aufnahme ebenso stark 
beeinflussen wie die Geschwindigkeit der Abgabe. Das trifft aber nicht 
zu. Selbst wenn wir von komplizierteren Fallen absehen, muB beruck­
sichtigt werden, daB der Wasserpermeabilitat ein verschieden groBer 
Anteil am Gesamtwiderstand fUr Aufnahme und Abgabe zukommt. 
Normalerweise ist im Parenchym der Saugkraftsprung gegen die GefaB­
bundel viel kleiner als gegen die Umgebung. DaB sich trotzdem ein Gleich­
gewicht erhalt, ist verstandlich, weil auch die Wassertransportwider­
stande zwischen GefaBbundel und Parenchym kleiner sind als zwischen 
Parenchym und Umgebung. Der erstgenannte Widerstand ist haupt­
sachlich durch das Plasma bedingt, er ist daher in erster Linie von der 
Wasserpermeabilitat 3;phangig. Beim zweitgenannten kommt aber noch 
die Kutikula hinzu. Andert sich nun die Wasserpermeabilitat der Par­
enchymzelle auf allen Seiten gleich stark, so ist damit der Gesamt­
widerstand gegen die Wasseraufnahme aus dem GefaBbundel erheblich, 
der Gesamtwiderstand gegen die Abgabe an die umgebende Luft aber 
nur unerheblich geandert. Dem entspricht die Erfahrung, daB die 
Hohe der Wasserpermeabilitat fur die Transpiration ziemlich belang­
los ist. Die Folge ist natiirlich, daB bei einer Erhohung der Wasser­
permeabilitat die Turgeszenz der Zellen zunimmt, bei einer Verminde­
rung aber abnimmt. Volumenanderungen, die auf diesem Wege bedingt 
sind, spielen bei den Turgorbewegungen der Gelenke oft eine wichtige 
Rolle. Nur so konnen wir, nebenher bemerkt, auch die starke Wasserauf­
nahme in die Zellen der Hauptzuwachszone erklaren, wenn in dieser 
Zone nicht das Saugkraftmaximum liegt (vgl. S. 56). 

Schleuderbewegungen. Mit Hilfe der Turgorkraft kann die Pflanze 
aber auch Bewegungen vollfuhren, die nicht an Volumenschwankungen, 
sondern an Formanderungen der Zelle gebunden sind. , Das gilt fUr manche 
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der sog. Turgorschleuderbewegungen. Dabei handelt es sich urn explo­
sionsartig erfolgende Bewegungen, die wir an recht verschiedenen Organen 
beobachten konnen. Die Zellen der daran beteiligten Gewebe werden 
turgeszent gespannt, konnen sich aber in der Rich­
tung, in der die Wand auf Grund ihrer physikalischen 
Beschaffenheit den geringsten Dehnungswiderstand 
ausiibt, nicht dehnen, da ein auBerer Widerstand, 
ein anderes Gewebe vorhanden ist, und somit eine 
Dehnung in anderer Richtung erzwungen wird. Fallt 
jener Widerstand dann spater fort, so andert die 
Zelle natiirlich plotzlich die ihr aufgezwungene Form, 
so daB es zu einer Schnellbewegung ohne Volumen­
anderung der Zelle kommt. 

Solche Spannungen entwickeln sich iiberall 1m 
Gewebe; das ist leicht zu erkennen, wenn wir ein 
Gewebe zerschneiden, so daB die die Spannung be­
dingenden Widerstande beseitigt werden. Allgemein 
bekannt ist das bei Sprossen und Blattstielen, die 
durch einige Schnitte langs geteilt werden; die Teile 
kriimmen sich sofort nach auBen, weil die innen 

Abb. 70. Blattstiel von 
Ranunculus Ficaria, iiber 
Kreuz liingsgespalten und iu 
Wasser gelegt. Man sieht 
das Anfangsstadium der Ein­
rollung infolge iiberwiegen­
der Wasseraufnahme durch 

das Mark. 

liegenden Zellen sich turgeszent zu verlangern streben, aber durch die 
auBeren Gewebe daran gehindert worden sind (Abb. 70). Die Abb. 71 und 72 
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Abb. 71. Langenandcrungen eines Epidermis- und eines 
Markgewebestreifens aus dem Blattstiel von Begonia Rex 
naeh dem HerausWsen aus dem Blattstiel und dem Uber­
tragen in Wasser. Zunaehst maeht sich eine sofortige Ver­
Hingerung des Marks und eine Verkiirzung der Epidermis 
bemerkbar, da sieh die gegenseitig aufgezwungenen Form­
spannungen nunmehr ausgleichen miissen. Ursache dieser 
Formspannungen war die untersehiedliche Dehnbarkcit 
der Membranen; auch bei gleichen osmotischen Werten des 
Zellsaftes streben sich die Markzellen starker zu dehnen 
als die Epidermiszellen, die Epidermis befindet sich daher 
in der Pflanze unter Zug, das Mark unter Druck. Kach 
dem Ausgleich dieser Formspannungen (vgl. Abb. 72) maeht 
sieh weiterhin die starkere Dehnbarkeit des Marks bemerk­
bar, es verlangert sieh im Wasser starker als die Epi­
dermis. Die Dehnungen sind (wie der Plasmolyseversueh 
bei Versuchsende zeigt) bei beiden Geweben zum Teil 
reversibel (elastisch), zum Teil irreversibel (plastisch). 
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Abb. 72 a und b. SehemazurErlauterung des Ver­
suchs Abb. 71. Form- und Volumenanderungen 
einer Markzelle (a) und ciner Epidermiszelle (b) 
beim Isolieren aus dem Gewebeverband und 
Ubertragen in Wasser. Ausgezogen ist der 
Umril.l der Zelle gezeiehnet, wie er innerhalb 
des Gcwebezusa.mmenhangs aussieht; diese 
};'ormen sind aber Zwangsformen (s. Erkliirung 
zu Abb. 71), die sich beim Isolieren ohne 
Volumeuauderung ausglcicheu, wobei sieh die 
Markzelle vcriangert (und verschmalert), die 
Epidermiszelle verkiirzt (und verbreitert). Die 
so eutsteheuden spannungsfreien neuen Formen 
sind durch die iang·gestrichelten Linien wieder­
gegeben. 1m Wasser verlangern sich weiterhin 
beide Zellen (kurz-gestTichelt), die Markzellc aber 
starker als die Epidermiszelle; der Verlangerung 
geht eine unbedeutende Breiterrztmahmc parallel. 

zeigen den Verlauf der nach der Isolierung eintretenden Formanderungen 
und erkiaren die Art dieser Formanderungen. 

Auch dieses Prinzip, also der Ausgleich aujgezwungen gewesener Formen, 
wird von der Pflanze bei mehreren Bewegungsreaktionen ausgenutzt. 



92 Physiologie der Bewegungsmechanismen. 

Ein bekanntes Beispiel bietet die Samenabschleuderung bei Impatiens, 
z. B. bei I. parviflora (OVERBECK) (Abb. 73). In der fiinffacherigen 
Frucht hangen an einer zentralen Plazenta die anatropen Samenanlagen. 
Die Fruchtwand schwillt an der Stelle (oben), wo sich die Samenanlagen 

Abb_ 73_ Frucht von Impatiens parviflora. 
A aufspringend, B im Langsschnitt und C im 
Querschnitt. S Schwell-, W Widerstands-

gewebe. Nach OVERBECK. 

entwickeln. 1m unteren Teil der Frucht­
wand streben sich die AuBenschichten 
auszudehnen, finden aber an den inneren 
Schichten einen Widerstand. SchlieBlich 
trennen sich die Fruchtblatter vonein­
ander, da die Langsverbindungen nur 
schwach sind (rundliche, sich leicht von­
einander losende Zellen). Die Fruchtblatter 
rollen sich plotzlich ein und schleudern 
dabei die Samen, auf die sie stoBen, fort. 
Die hohe Spannung wird durch reichliche 
Zuckerbildung im Schwellgewebe ermog­
licht, in dem sich ein osmotischer Druck 
von etwa 25 Atm. entwickelt. DaB sich 
die Zellen vornehmlich in ihrer Langs­
richtung auszudehnen bestrebt sind, er­
gibt sich aus ihrer in radialer Richtung 
gestreckten Form, die sich bei einerTurgor­
zunahme, durch die ein Abrundungsbe­
streben eintritt, zu andern sucht. Das 
Widerstandsgewebe besteht aus Kollen­
chym. Das Schwellgewebe verlangert sich 
bei der Ausdehnung urn 32 % . 

AuBer zahlreichen anderen Friichten zeigen auch manche Staub­
blatter solche Schnellbewegungen, so z. B. die mehrerer Urticaceen 

Abb. 74. Geschlossene miinnliche Eliite von 
Pellionia Daveauana, Perigonbliitter zum 

Teil entfernt. Stamina in Zwangslage. 
Nach MOSEBACH .• 

(Abb. 74 und 75). An den Filamenten 
wachst zunachst die Unterseite starker. 
Erst nachher beginnt ein verstarktes 
Wachstum der Oberseite, wobei diese sich 
auBerdem stark turgeszent spannt, und 
zwar zumeist unter Mitwirkung einer 
Starke - Zuckerumwandlung. Die durch 
das vorhergehende starke Unterseiten­
wachstum entstandene Kriimmung kann 
sich jetzt aber doch noch nicht aus­
gleichen, da sich die Staubfaden in einer 
Zwangslage befinden; die Anthere ist an 
der Filamentbasis angeheftet. Erst wenn 
sich dieser Klebverband lockert, kommt 
es zur plotzlichen Explosionsbewegung, 
indem sich die in der Oberseite entstan­
denen Zugspannungen ausgleichen. Stets 
zeichnen sich die Membranen durch eine 

hohe elastische Dehnbarkeit aus, die oft erreicht wird, weil sie auBer 
Zellulose auch Hemizellulose und Pektin enthalten. 

Solche Bewegungen sind natiirlich an dem betreffenden Organ nur 
einmalig_ Sie konnen von seIber durch allmahliche Lockerung des 
Widerstandes oder auch durch auBere Eingriffe ausgelost werden, die 
den Widerstand auf irgendeine Weise, z. B. rein mechanisch, beseitigen. 
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Spritzbewegungen. Ebenso wie ein plotzlicher Ausgleich der durch 
Turgorspannung und Widerstand bedingten Zwangsformen in der Mem­
bran kann auch eine plotzliche, vorher durch einen Widerstand auf­
gehaltene Entspannung zu biolo­
gisch wichtigen Bewegungsvorgangen 
fuhren. Das finden wir bei den durch 
die Turgorkraft bedingten Spritz­
bewegungen, fur die hier ebenfalls 
einige Beispiele genannt seien. Bei 
der Spritzgurke (Ecballium elate­
rium) , die etwa 4-5 cm lang ist, 
findet sich eine kriiftige Fruchtwan­
dung und im Innern, in wasserreiches 
Parenchym eingebettet, etwa 50 Sa­
men (Abb. 76). Das Innengewebe 
entfaltet einen hohen osmotischen 
Druck und spannt die Wandung. 
Diese Spannung erstreckt sich vor 
allem auf die Zellen einer 2,5 mm 
starken weiBen Schicht der Frucht­
wand, und zwar handelt es sich da­
bei urn quertangential gestreckte 
Zellen mit dicken Wanden, die sich 
nur mit kleinen Teilen ihrer Ober­
flachen beruhren. Die Membranen 

~I 

enthalten Pektin und wohl auch Abb. 75. Isoliertes Stamen von Pellionia Daveauana, 
d d II oben in Zwangsiage, unten in Schnellage. a RiBlinie, 

Amyloi , sie erteilen en Ze en eine p Perigonbiatt. Nach MOSEBACH. 

groBe Zugfestigkeit und Elastizitat. 
An der Ansatzstelle des Fruchtstiels befindet sich ein Trennungsgewebe, 
das sich bei der Fruchtreife auf leichte Beruhrung hin lost. Dabei muB 
sich naturlich die elastische Spannung der Frucht­
wandung sofort ausgleichen; hierbei werden die 
Samen ausgespritzt, und zwar auf Entfernungen 
bis zu 12,7 m. 

Ein im Prinzip gleicher Mechanismus findet 
sich beim Sporenfortspritzen mancher Pilze; nur 
wird hier unmittelbar die Energie der einzelnen 
gespannten Zellmembran ausgenutzt, indem die 
Membran an einer Stelle durchlochert wird und 
sich somit plotzlich entspannen muB. Wir konnen 
hier vor allem die Sporenausspritzung aus den 
Asci der Ascomyceten nennen. 1m Ascus bilden 
sich Vakuolen, die allmahlich ihr Volumen ver­
groBern und so die turgeszente Spannung der 
Ascusmembran bedingen. Ubrigens scheint es, daB 
diese Spannung nicht immer nur durch den os­
motischen Druck echter Losungen, sondern auch 
durch den Quellungsdruck von Kolloiden des 
Ascusinhalts bedingt sein kann, so vielleicht bei 

Abb. 76. ]'rucht von Ecballium 
elateTium. w weiBe Schicht, 

a AuBenschicht. Nach 
OVERBECK. 

Thelebolu8 8teroreU8. Bei einigen Arten aber zeigt sich deutlich die Auf­
losung von Glykogen wahrend des Reifens der Asci. Am Scheitel des 
Ascus befindet sich eine leicht verquellbare, vielleicht aus Amyloid be­
stehende, jedenfalls sich mit Jod direkt blauende Stelle. Die Sporen 
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sind im reifen Ascus schon immer am apikalen Ascusende angesammelt 
(Abb. 155). Oft ist am Scheitel auch eine RiB stelle praformi~rt. Jeden­
falls kommt es schlieBlich bei zunehmender Turgeszenz zur Offnung am 
Scheitelund die Sporen werden durch die sich ausgleichende Wand­
spannung ausgespritzt; oft aIle zugleich, in manchen ¥iillen aber auch 
mit groBeren Zeitabstanden nacheinander, indem sich die Offnung nach dem 

Austritt einer Spore durch das Vor­
riicken der nachsten wieder schlieBt, 
die nicht mehr herausgepreBt wird, 
weil sich ja inzwischen der Turgor 
gesenkt hat;(auch an der Verkiirzung 
des Ascus erkennbar). Erst wenn der 
Turgor wieder geniigend gestiegen ist, 
wird die nachste und nach entspre­
chenden Prozessen die weiteren Spo­
ren ausgepreBt. In dieser speziellen 
Weise findet der V organg bei Sphaeria, 
Olavicep8 und Oordicep8 statt. - A8CO­
bolu8 immer8u8 hat den Mechanismus 
der Sporenausspritzung insofern am 
meisten voIlendet, als hier ein Fort­
schieBen bis auf 35 cm Entfernung 
stattfindet, wahr.end die anderen 
Ascomyceten nur g~ringereEntfer­
nungen erreichen. Rei dieser Spezies 
kleben iibrigens aIle abgeschossenen 
Sporen zusammen [BULLER (1)]. 

L 

Abb.77. Sporangientriiger von Pilabalus; links tur­
geszent, rechts entspannt. Unmittelbar unterhalb 
des Sporangiums befindet sich ein stark dehnbarer 
Ring, dessen Dehnung im Sporangientriiger normaler­
weise dazu fiihrt, da/3 eine Spannung eintritt, die 
ein Aufreil3en an der Grenze Ring/Columella bedingt 

(die Columella ist vom Sporangium verdeckt). 

Auch bei den Basidiomyceten werden die Sporen abgeschossen, jedoch 
entfernen sie sich dabei nur um 0,1-0,2 mm von den Sterigmen. Der A Mechanismus ist nicht geklart. Bemerkenswert ist, 

daB wenige Sekunden vor dem SporenabschuB aus 
dem unteren Sporenteil ein Flussigkeitstropfen ab-

. geschieden wird. Die Basidie verkiirzt sich bei der 
------. --- . SporenabstoBung nicht, auch die Sterigmen koIla-

."< bieren nicht sofort; es diirfte also kaum ein Turgor-
Abb. 78. Pilabalus Kleinii, mechanismus von der Art, wie ihn die Ascomyceten 
oberer Teil des Sporangien- anwenden, vorliegen [BULLER (2)]. 
tragers. Oben das schwarz 
gezeichnete Sporangium. Die Dagegen ist das von den Ascomyceten angewandte 
~~~~~~t~teu;Jni~as~~~~~~ Prinzip vondem Phycomyceten (Mucorinee) Pilobolu8 
~~fspr~~~ d~;rAU1~:i~~~~~:~~ zur hochsten VoIlendung gebracht worden [BULLER (3); 
dort befindet sich eine ring- BUNNING (2)] (Abb. 77 und 78). Die zahlreiche Sporen 
fi:irmige diinne Membran- th It d S . d h' I G f partie. Die Zone dichtunter- en a en en poranglen wer en Ier as anzes ort-
halb dieser Partie ist stark geschossen. Das Sporangium sitzt auf einem einige 
dehnbar, so da/3 es zur Span-
nung zwischen ihr und der Millimeter hohen, aus einer Zelle bestehenden Trager, 
wk~~~1~n~~;h i~~~~:~la dessen oberer Teil blasenformig angeschwollen ist. Die 

Wandung der TragerzeIle ist stark elastisch gedehnt. 
Zwar ist der osmotische Druck nicht extrem hoch, er betragt namlich etwa 
5,5 Atm.; aber die Wand ist, namentlich im blasenformigen Teil, so stark 
elastisch dehnbar, daB sie schon durch diesen nicht besonders hohen osmo­
tischen Druck um 100 % (flachenmaBig) gedehnt wird, sich also bei einer 
Entspannung um die Halfte verkleinert. Durch noch groBere elastische 
Dehnbarkeit zeichnet sich eine ringformige Zone dicht unterhalb des 
Sporangiums aus; die Flache dieses Ringes kann bei der normalen Turgor-
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spannung um 150-200% gedehnt sein. Zwischen diesem Ring und der 
wenig dehnbaren Columella befindet sich eine praformierte RiBstelle. 
Mit zunehmender Reifung nimmt die Dehnung des Ringes zu; nicht 
durch einen erhohten osmotischen Druck, sondern durch zunehmende 
Dehnbarkeit. Da die Columella der Dehnung nicht folgen kann, kommt 
es schlieBlich zum AufreiBen an der RiBstelle, damit 
zum plotzlichen Ausgleich der Spannung des blasen­
formigen Teils und zum AbschieBen des Sporangiums 
sowie d~.r Columella. Wird die starke Dehnung des Ringes 
durch Ubertragung der Trager in weniger feuchte Luft 
oder in eine Losung verhindert, so tritt das AbschieBen 
~es Sporangiums nicht ein, wahrend es umgekehrt durch 
Ubertragung in Wasser naturgemaB gefordert wird. Das 
AbschieBen kann begreiflicherweise nicht nur infolge all­
mahlicher Dehnungszunahme des Ringes eintreten, son­
dern auch bei einer mechanisch, also durch Beriihrung 
bedingten Zerrung an der RiBstelle. - Durch eine Be­
leuchtung werden im Plasma Reizprozesse ausgelost, die 
die Dehnbarkeitszunahme des Ringens und damit das 
Eintreten des Abschusses beschleunigen. Das abgeschos­
sene Sporangium hat eine Anfangsgeschwindigkeit von 

Abb.79. 
Empusa muscae; 

Konidienab16sung. 

14 mjSek. und kann etwa 2 m weit fliegen (PRINGSHEIM und CZURDA). -
Die Turgorspannung ist iibrigens auch in diesem Fall wohl nicht nur rein 
osmotisch bedingt; der Zellsaft enthalt auBer den ge-
losten anorganischen und organischen Substanzen (dar-
unter als Kohlehydrat anscheinend Trehalose) auch an-
sehnliche Mengen kolloider Substanzen. A.hnlich wie die 
Ascomyceten und Pilobolus verhalt sich auch Empusa 
muscae (Abb. 79). 

Weitere Turgorbewegungen. Eine interessante andere 
Art der Sporenbewegung findet sich bei einigen En to-
mophthorineen, so bei Empusa Grylli. Hier ist ein Prinzip 
angewandt, daB insofern mit dem der Turgeszenzex­
plosionsbewegungen der hoheren Pflanzen iibereinstimmt, 
als Zugspannungen innerhalb der Membran, also Defor­
mationen und ihr Ausgleich, ausgenutzt werden. Die 
Konidien sind durch eine doppelte Wand vom Konidien­
trager abgegrenzt. Die beiden Teile dieser Zwischen­
wand streben sich durch den Turgor abzurunden, und 
zwar in entgegengesetzter Richtung, da ja die eine zur 
Konidie, die andere zum Trager gehort. Das Anein­
anderkleben verhindert aber zunachst die Abrundung. 
SchlieBlich fiihrt jedoch die zunehmende Spannung 
zur Auflosung des Klebeverbandes und die Abrundung 
erfolgt so plotzlich, daB die freiwerdende Energie zum 

Abb. 80. Conidiobolus 
spec.; Konidienab16· 
sung. Die Energie fill 
den AbschuLl wird ge­
wonnen, indem sich die 
iu einerZwangsiage be­
findliche Membran der 
Konidie (vergieichbar 
der eingedellten Wan­
dung eines Gummi­
balls) plOtzlich (wenn 
der Kiebverband zwi­
schen dieser Membran 
und der der Tragerzelle 
nicht mehr ausreicht) 

entspannt. 

FortschieBen der Konidien ausreicht. Auch Conidiobolus-Arten zeigen 
einen ahnlichen Mechanismus (vgl. INGOLD) (Abb. 80). 

Zu den Turgorbewegungen, jedenfalls zu den unter reversiblen Volumen­
schwankungen der Zellen vollzogenen Bewegungen gehort auch das 
Kriechen der Beggiatoaceen und Oscillatoriaceen (ULLRICH). Diese Be­
wegungen beruhen auf rhythmischen Gestaltsanderungen der Zellen, 
wobei sich benachbarte Zellen in der Bewegungsphase unterscheiden. 
Bei Oscillatoria sancta umfaBt eine Welle durchschnittlich 6,5 Zellen 
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(= 25 [1-) und die mittlere Schwingungsdauer einer Welle betragt bei 20° 
1,9 Sekunden, d. h. in dieser Zeit haben 6-7 Zellen gemeinsam einmal 
die volle Gestaltanderung vollfiihrt. Die Gestaltsanderung seIber beruht 
auf einer Verkiirzung der Zellen, die sich vor allem in einer rhythmischen 
Verkleinerung der Querwandabstande auBert, auBerdem mit Schwan­
kungen des Fadendurchmessers verkniipft ist, und zwar entspricht der 
Verminderung der Querwandabstande auch eine Verminderung des Faden­
durchmessers; die Bewegung beruht also nicht einfach auf einer Form-, 
sondern auf einer Volumenanderung der Zellen. Die Schwankungen des 
Fadendurchmessers sind allerdings so gering, daB sie nur mit besonderen 
Hilfsmitteln feststellbar waren. 
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II. Mechanismus der Gei6elbewegung. 
Viele Bakterien, Flagellaten, Volvocales, sowie die Schwarmer von 

Myxomyceten, Pilzen und Algen, die Spermatozoiden von Moosen und 
Farnen zeigen die Fahigkeit zur freien Ortsbewegung mit Hilfe von 
GeiBeln (Flagellen), die sich. zumeist in geringer Zahl an der Zelle be­
finden und dann ziemlich lang sind. Es gibt aber auch Formen, z. B. die 
Vaucheria-Zoosporen, mit zahlreichen kurzen "Wimpern" (Zilien), wie 
sie sich haufiger bei Tieren, namentlich auch an Epitheizellen des Meta­
zoenkorpers vorfinden. 

Untersuchungsmethodik. Die GeiBeln gehen, in vielen Fallen deutlich, 
in anderen weniger deutlich und vie~~eicht auch gar nicht, von einem Basel­
korper, dem Blepharoplasten aus. Uber die inneren Vorgange, die zu den 
raschen Bewegungen fiihren, wissen wir kaum etwas, dagegen sind die Be­
wegungen seIber, und ihre physikalische Wirkung auf die Fortbewegung des 
Korpers, also die "auBere Mechanik" der GeiBeltatigkeit in mehreren Fallen, 
mit denen wohl aIle vorkommenden Typen erfaBt sind, gut untersucht 
worden. Ein wesentliches Hil£smittel bot hierbei die von METZNER ein­
gefiihrte und spater auch von anderen Autoren angewandte stroboskopi­
sche Untersuchung der GeiBelbewegung und der Rotation des geiBel­
tragenden Individuums. Diese Bewegungen verlaufen namlich zumeist 
so rasch, daB sie bei direkter mikroskopischer Betrachtung nicht mehr 
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verfolgt werden kannen; man sieht dann (besonders gut bei Dunkelfeld­
beleuchtung) vielmehr nur den von der sich bewegenden GeiBel bzw. dem 
rotierenden Karper durchschwungenen Raum (Abb. 84, links). Bei der stro­
boskopischen Untersuchung wird das Licht, das dann sehr hell sein muB 
(Bogenlampe !), durch eine rotierende Schlitzscheibe rhythmisch abge blendet, 
so daB also das Praparat mit Lichtblitzen be­
leuchtet wird, deren zeitliche Aufeinanderfolge 
durch Anderung der Scheibenrotationsgeschwin­
digkeit variiert werden kann. Stimmt der Zeit­
abstand der Lichtblitze mit der Zeit zwischen 
zwei gleichen Lagen der sich bewegenden GeiBel 
iiberein, so ruht diese scheinbar. So laBt sich 
durch jenes Variieren der Scheibenrotationsge­
schwindigkeit die Geschwindigkeit der GeiBel­
bewegung und gegebenenfalls auch die der Karper­
rotation genau bestimmen. - Ein wichtiges Hilfs­
mittel beim Studium der Wirkung dieser GeiBel­
tatigkeit besteht in der Untersuchung der bei 
ihr erzeugten Fltissigkeitsstramungen; im Wasser 
suspendierte feine Teilchen, etwa Tusche, kannen 
hieriiber AufschluB geben. 

Au8ere Mechanik. Zur Erklarung der GeiBel­
arbeit dachte man urspriinglich (namentlich BUT­
SCHLI) vor allem an eine Wirkung, die der der 
Schiffsschraube entspricht. Dieser Fall ist auch 
gelegentlich verwirklicht, so bei Vibrionen und 
bei Chromatium, wo sich am Hinterende der Zellen 

Abb. 81. Chromatium Okenii bei 
Dunkelfeldbeleuchtung. Die klei­
nen Pfeile ge ben die Richtung 
der Fliissigkeitsstriimungen, der 
groGe die des Schwimmens an. 

Nach METZNER. 

ein schraubiger, aus zahlreichen verklebten GeiBeln gebildeter "GeiBel­
schopf" befindet, der einen glockenfarmigen, im Querschnitt kreisfar­
migen Raum durchschwingt, wobei in einer Sekunde 40-60 Umdrehungen 
vollfiihrt werden (Abb. 81). In anderen Fallen, 
so bei vielen Flagellaten und bei Algenschwar­
mern, schwimmt der Organismus mit der GeiBel 
voran, deren Wirkung dann etwa der eines 
Propellers entspricht (Abb. 82) oder (wenn die 
Schwingung in einer Ebene erfolgt) der eines 
Ruders (Abb. 83). Besonders interessant sind 
die von METZNER untersuchten Spirillen, deren 
schraubiger Karper an beiden Polen je einen, 
aus 20-25 einzelnen GeiBeln zusammenge­
setzten, GeiBelschopf tragen (Abb. 84). Der 
Schwingungsraum des vorderen GeiBelschopfes 
ist nach hinten breit glockenfarmig geoffnet, 
der hintere, ebenfalls nach hinten gerichtete, 
ist kelchfarmig. In diesem Fall beruht die 
Vorwartsbewegung durch die GeiBeln nur auf 
einer indirekten Wirkung. Die GeiBelschapfe 

Abb.82. GeiBelbewegung von Monas 
vulr!aris. Die Pfeile geben die Rich­
tung der Fliissigkeitsstromungen an, 
Schwimmrichtung (im Rild) nach 

oben. Nach METZNER. 

erteilen namlich vermage ihrer Bewegung dem Karper eine, zu ihrer 
Bewegung entgegengesetzte, Drehung; mittels dieser Drehung schraubt 
sich der Karper durch das Wasser hindurch. Bei Spirillum volutans 
vollfiihren die GeiBelschapfe etwa 37-40 Umdrehungen je Sekunde, 
und sie veranlassen den Karper dadurch, sich etwa 13mal je Sekunde 
zu umdrehen. Das Spirillum schwimmt dabei mehr als 100 f1. je Sekunde 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 7 
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8 vorwarts. Schonhierseineben-
_- 9 her erwalint , daB sich bei 

/ Spirillum die Schwingungs-
/ /---- 10 weise der GeiBelschopfe unter 

: / ~ __ ----- - 11 dem EinfluB von Reizen an-
:,' . - dern kann. Der vordere Gei-
, I 

:,/ / Belschopf nimmt dann die Be-
/,' ,/ //--- ----12 wegungsweise des hinteren ein 

;:'i;.';'~_-.-: und dieser die des vorderen, 
-- -----.,,'3 so daB das Spirillum jetzt in 

tmtgegengesetzter Richtung als 
bisher schwimmt. Fur diese 
Umscha,ltung braucht der Reiz i 

b 

Abb.83 a und b. Monas spec. adas Zuriickziehen der Geillel, b der 
aktive Schlag (Ruderwirkung). Nach KRIJGSMAN. 

nur an der Basis eines der 
GeiBelschopfe anzugreifen, der 
am anderen Pol liegende wird 

dann durch die sehr schnelle Erregungs­
ubertragung entlang der Zelle ebenfalls 
veranlaBt, die Umschaltung der Bewe­
gungsweise fast im gleichen Augenblick 
zu vollziehen [METZNER (1)]. 

Eine weitere interessante Bewegungs­
art finden wir bei den ebenfalls vor 
allem von METZNER (2) sowie von PETERS 
untersuchten Peridineen (Abb. 85). Diese 
Organismen beschreiben bei ihrer Fort­
bewegung langgestreckte Schraubenbah­
nen; dabei legt beispielsweise Peridinium 
cinctum etwa 200 [L je Sekunde zuruck 
(das sind 4,35 Korperlangen). Fur eine 
Korperumdrehung werden durchschnitt­
lich 1,2 Sekunden benotigt. Die Peri-
dineen fuhren zwei GeiBeln, eine Langs­

Abb.84a-c.SpiriUumvolmansbeilJunkelfeld- und eine QuergeiBel. Die beim Schwim­beleuchtung a; und c wiihrend des Schwimmens, 
b ruhend. Nach METZNER. men nach hinten gerichtete LangsgeiBel 

b c 

1 
beschreibt einen schlanken abge£lachten 

Abb. 85 a-c. Ceraliumcor­
nmum, Stromunl!l'bilder. 
Anslcht von vom (a), VOIl 
der Seite (b) und von oben 
(c). Die krilftigen PieUe ge­
'ben die Bewegungsrichtu og 

deB Indiv1dullDlB an. 
Nach METZNER . 

Schwingungsraum und 
erzeugt dadurch yom 
Korper weggerichtete, 
ihn also vorwartstrei­
bende Wasserstromun­
gen. Die LangsgeiBel 
kann auBerdem durch 
Anderung ihrer Lage 
als Steuer wirken. Die 
Bewegung der Langs­
geiBel ist ein Schlan­
geln oder, anders aus­
gedruckt, jeder beliebi­
ge GeiBelabschnittzeigt 
gegenuber dem mehr 

basalen, der basalste gegenuber dem Korper eine Pendelbewegung. So 
pendeln gleichzeitig aIle GeiBelabschnitte, jedoch sind die Bewegungs-
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phasen der einzelnen GeiBelabschnitte zeitlich gegeneinander verschoben. 
Wir werden darauf bei der Besprechung der inneren Mechanik noch 
zuriickkommen. 

Die QuergeiBel der Peridineen liegt, zu einer engen Spirale aufgewun­
den, in der GeiBelfurche; sie dreht sich urn ihre Achse und erzeugt dabei 
Stromungen, die ebenfalls zur Vorwartsbewegung beitragen, zugleich 
aber, da sie etwas schrag auf den Korper zulaufen, dessen Rotation ver­
ursachen. Die GeiBeln unterstiitzen sich also in ihrer Wirkung, wahrend 
die Bewegung im Prinzip, wenn auch weniger gut, schon von einer GeiBel 
allein hervorgerufen werden kann (LINDEMANN). 

~[i?ill 
1 2 3 lI5 6 7 8 9 10 

Jetzt noch einige Worte iiber 
die rudernden Zilien, deren Be­
wegungsweise ganz ahnlich der­
jenigen von Zilien auf Metazoen­
epithelien ist. Wenn die Zilien 
mit gleicher Ges, chwindigkeit und Abb, 86, Ruderwirkung einer ZiJie des Spermatozoids 

von Adiantum cuneatum. 1-4 Vorschlag, 5-10 
in gleicher Bewegungsweise hin- Riickschlag, Nach METZNER. 

und hersphlagen wiirden, konnte 
natiirlich eine nutzbare Arbeitsleistung, also - in den uns interessierenden 
Fallen - eine Fortbewegung der Zelle nicht zustande kommen. Die 
riicklaufige Bewegung unterscheidet sich in der Tat erheblich von der 
ersten Bewegungsphase, vor allem dadurch, daB bei ihr die Wimper nicht 
ausgestreckt bleibt, sondern sich so einkriimmt, daB sie im Wasser einen 
erheblich geringeren Widerstand findet als bei der ersten Bewegungs­
phase (Abb. 86). Es kann aber noch hinzukommen, daB der Riickschlag 
langsamer erfolgt, so verhalten sich jedenfalls die Zilien der Muschel Mya; 
der Riickschlag erfordert hier eine 3-4fach langere Zeit (JENNISON und 
BUNKER). 

Innere Mechanik. Wesentlich schwieriger ist, wie schon 
gesagt, das Studium der inneren Mechanik der GeiBel­
bewegung. Es leuchtet ein, daB die Bewegung auf anta­
gonistisch ungleichen Langenanderungen der sich jeweils 
einkriimmenden GeiBelabschnitte beruhen muB, wobei diese 
Veranderungen entweder in allen Teilen der GeiBel oder -
bei einfacheren Bewegungsarten - nur in der GeiBelbasis 
ablaufen. 

Zur Erklarung der GeiBelbewegung nimmt man an, 
daB die GeiBel aus einem axialen elastischen Faden und 
einer fliissigen protoplasmatischen Riille besteht. Diese 
Annahme hat sich auch durch die niikroskopische Unter­
suchung des GeiBelbaues als berechtigt erwiesen (Abb. 87). 
Die Bewegung seIber, d. h. die wechselnden antagonistischen 
Langenanderungen einzelner GeiBelpartien, werden durch 
die Annahme von Kontraktionsvorgangen im fliissig-proto­
plasmatischen Teil der GeiBeln erklart. Die Voraussetzung 
zu solchen Kontraktionen besteht darin, daB bei physi­
kalisch -chemischen Zustandsanderungen, etwa bei Quellungs­
anderungen des Plasmas, eine ungleiche Beeinflussung in der 

I' 

Abb. 87~ Isolierte 
GeWel von Eu­
glena; f elastische 

Achsenfibrille, 
p Plasma. Nach 

BUTSCHLL 

zur GeiBellangsachse parallelen und senkrechten Richtung stattfindet. Die 
GeiBel muB also einen anisotropen Feinbau haben. Diese Anisotropie ist 
tatsachlich an der Doppelbrechung der GeiBel erkennbar, und zwar konnte 
sowohl eine Formdoppelbrechung nachgewiesen werden, die sich durch 
den Aufbau der GeiBel aus achsenparallelen Submikronen (Mizellar-

7* 
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geriistbalken) erklart, als auch eine Eigendoppelbrechung infolge der 
Molekiilanordnung in den einzelnen Submikronen [SCHMIDT (2, 3)]. Diese 
Untersuchungen beziehen sich auf Wimpern an tierischen Zellen, speziell 
auf Muschelwimpern; jedoch ist nicht anzunehmen, daB die pflanzlichen 
Wimpern und GeiBeln prinzipiell anders strukturiert sind. 

Mit unterschiedlichen Kontraktionen antagonistischer Seiten einer GeiBel braucht 
nicht gerechnet zu werden, wenn die Bewegung von einem ganzen GeiBeIschopf vollfiihrt 
wird. Es geniigt dann, daB sich einzelne GeiBeln allseitig gleich, aber eben nicht aIle GeiBeln 
gleichzeitig kontrahieren, sondern die einzelnen GeiBeln einander nach einer festen Regel 
in der Kontraktion ablosen. Solche GeiBeIschiipfe sind bei Bakterien mehrfach festgestellt 
worden, z. B. bei Chromatium Okenii ein Schopf aus etwa 40 EinzelgeiBeln, die vielleicht 
durch Schleim zusammengehalten werden (KOLKWITZ). 

In dem genannten Fall der PeridineengeiBel muB naturgemaB auch 
die Kontraktion der iibereinanderliegenden GeiBelabschnitte regelmaBig 
aufeinander folgen; d. h., es miissen Kontraktionswellen von der Basis 
zur Spitze der GeiBel laufen, deren Geschwindigkeit METZNER zu 3 bis 
5 mm je Sekunde angibt; das stimmt mit den Angaben LOWNDES iiberein, 
der mikrokinematographische Zeitlupenaufnahmen der GeiBelbewegung 
von Peranema und Euglena machte.· 

Zur Ausfiihrung der Plasmakontraktionen innerhalb der GeiBel ist 
diese nicht auf die Verbindung mit dem iibrigen Korper angewiesen. 
Isolierte GeiBeln konnen sich noch voriibergehend bewegen; der Mechanis­
mus muB sich also aus Eigenschaften der GeiBel seIber erklaren. 

Fiir den inneren Mechanismus sind mehrere Erklarungen versucht 
worden, die jedoch aIle noch nicht befriedigen und vor allem der experi­
mentellen Priifung entbehren. Wenn man sich an die vorsichtige Formu­
lierung halt, daB Oberflachenspannungen, sowie Quellungs- und Ent­
quellungsprozesse beteiligt sind, wird man ungefahr das bisher Wahr­
scheinliche gesagt haben. Die Tatigkeit des GeiBelplasmas ist als eine 
Art amoboider, aber durch das Vorhandensein der elastischen Achse 
entsprechend gerichteter Bewegung betrachtet worden. Auch zu den 
Kontraktionsbewegungen der glatten Muskelfaser bestehen Analogien. -
Es spricht jedenfalls viel dafiir, daB wir die GeiBelkontraktionen als einen 
Sonderfall der plasmatischen Kontraktionen betrachten diirfen, die im 
Tierreich von den kontraktilen Fibrillen der Infusorien bis zu den Mus­
kelfasern weit verbreitet sind. 

Die physikalisch-chemische Moglichkeit solcher Kontraktionen wird 
uns gegenwartig schon recht gut verstandlich. Nicht nur im GeiBelplasma, 
sondern iiberall im Plasma tierischer und pflanzlicher Zellen finden sich 
Fibrillen, "Fadenmolekiile", deren Vorhandensein sich vor allem in der 
optischen Anisotropie (Doppelbrechung) des Plasmas auBert, sofern diese 
fadigen Gebilde mehr oder weniger parallel zueinander liegen. Das Vor­
handensein fadiger Gebilde im Plasma ist aber auch mit ganz anderen 
Methoden nachgewiesen worden, beispielsweise dadurch, daB Myxo­
mycetenplasma sehr feinporige Filter (Porenweite 5.10-5 mm) passieren 
kann, ohne abzusterben, daB dieses Absterben jedoch schon bei der 
Benutzung von Filtern mit einer Porenweite von etwa 0,25 mm eintritt, 
sofern beim Filtrieren Druck angewandt wird, so daB die fadigen Gebilde 
sich wahrend des Passierens nicht parallel zur Durchtrittsrichtung orien­
tieren konnen und infolgedessen zerbrechen. 

Wahrend diese Fibrillen nun im gewohnlichen Plasma oft (aber keines­
wegs immer) regellos verteilt liegen, zeigen sie in GeiBeln, in den Fili­
podien der Protisten und in Muskelfasern stets jene Parallelorientierung, 
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die eine starke Doppelbrechung ermoglicht. Die Fadenmolekiile konnen 
sich unter bestimmten Bedingungen einrollen, falteln oder knicken, dadurch 
kommt dann die Verkiirzung der kontraktilen Organellen zustande. Diese 
Formanderung der Faden tritt speziell bei ihrer Entladung, d. h. bei einer 
Annaherung an den isoelektrischen Punkt ein, wahrend bei erneuter 
Ladung wieder eine Streckung erfolgt. Schon eine periodische Schwan­
kung der H·-Konzentration konnte also fur die periodische Formanderung 
der Faden und damit fur die periodischen GeiBelkontraktionen entschei­
dend sein. Daher ist es bemerkenswert, daB sich die GeiBeltatigkeit 
durch Ionen (H-Ionen und Metallionen) stark beeinflussen oder aufheben 
laBt. 

Wenn auch, wie wir sagten, die GeiBel ihre Tatigkeit unabhangig 
vom Zusammenhang mit der ubrigen Zelle durchfiihren kann, so muB 
doch berucksichtigt werden, daB diese Unabhangigkeit nur vorubergehend 
besteht, namlich solange die GeiBel noch einen Energievorrat zur Durch­
fuhrung der Kontraktionen und Wiederausdehnungen (also etwa zur Er­
zeugung periodischer Ionenkonzentrationsschwankungen) hat. Nehmen wir 
der GeiBel den Energievorrat bzw. die Moglichkeit zur Durchfuhrung 
der energieliefernden Reaktionen, also der Kohlehydratverbrennung, so 
wird die Bewegung unterbunden. Das zeigen z. B. Versuche an Pecten 
yessoensis: unter anaeroben Bedingungen vermindert sich allmahlich das 
Redoxpotential der Muschel, d. h., die Oxydationskraft der Zellen wird 
kleiner. SchlieBlich hort die GeiBelbewegung auf. In diesem Augenblick 
hat das intrazellulare Redoxpotential den Wert rH < 8,9 und > 5,1 
erreicht; denn die Zellen sind in diesen Zeitpunkt noch imstande, Nilblau 
(rH 8,9) zu reduzieren, wahrend sie Janusgrun (rH 5,1) nicht mehr zu 
reduzieren vermogen (NOMURA). Wir wissen aber, daB in diesem Bereich 
des Redoxpotentials die Moglichkeit zur Zuckeroxydation aufhort. 

Auch eine Beobachtung METZNERS kann in diesem Zusammenhang 
genannt werden: photodynamisch wirksame Stoffe hemmen bei einer 
Belichtung die GeiBeltatigkeit. Das laBt sich durch die Annahme einer 
photooxydativen Zerstorung der Rohstoffe fur die energieliefernden Pro­
zesse erklaren. Die Beobachtung desselben Autors, daB bei starkerer 
Erwarmung eine Lahmung eintritt, weist in die gleiche Richtung: das 
Atmungsmaterial wird schneller verbraucht und steht bald nicht mehr 
in ausreichendem MaB zur Verfiigung. 

Die geiBeltragende Zelle enthalt oft recht groBe Reserven von Atmungs­
material; so wurden bei Actinia equina (Seerose) auffallig groBe Glykogen­
mengen gefunden (BEUTLER). 
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III. Bewegnngen dnrchAnsnntzung von Oberfiachenenergie. 
Modellversuche. Oberflachenspannungsenergien konnen bei den ver­

schiedensten Bewegungsvorgangen der Pflanze beteiligt sein; schon bei 
den Kontraktionsbewegungen der GeiBeln spielen sie wahrscheinlich 
eine Rolle, und vor allem bei den Plasmastromungen hat man an ihre Mit­
wirkung gedacht. Es gibt aber eine Reihe von Bewegungserscheinungen, 
bei denen ihre Wichtigkeit besonders stark in den Vordergrund tritt; 
namentlich manche Formen der Ortsbewegung von Einzellern und die 
Bewegungserscheinungen an Zellinhaltsbestandteilen sind hier zu nennen. 
In welcher Weise Oberflachenkrafte zu Bewegungen fiihren konnen, 
das zeigen uns am besten zunachst einige Modellversuche an leblosen 
Systemen. 

Bringt man einen Oltropfen in eine andere Fliissigkeit und setzt eine 
die Oberflachenspannung verminderndeSubstanz hinzu, .\?eispielsweise 
etwas 96 % igen Alkohol zu einem in Glyzerin befindlichen Oltropfen, so 
beobachtet man Erscheinungen, die an amoboide BeweguIf.gen erinnern. 
1m ge~!1nnten speziellen Fall dringt etwas Alkohol in den Oltropfen und 
etwas 01 in Alkohol, wobei das q}yzerin als neutrales Medium dient, das 
eine zu schnelle Mischung von 01 und Alk9.hol verhindert. Bei dieser 
langsamen Mischung beobachtet man am Oltropfen F~!manderungen, 
die Bildung von "Pseudopodien"; ferner sieht man im Oltropfen Stro­
mungen, die an Plasmastromungen erinnern. Auch eine Teilung der 
Tropfen kann auftreten (JENN~~GS). Wird der Alkohol nicht der Fliissig­
keit zugesetzt, in der sich der Oltropfen befindet, sondern diesem Tropfen 
seIber eingefiihrt, und zwar einseitig injiziert, so bilden sich an dieser 
Seite "Pseudopodien" und der Tropfen bewegt sich auBerdem in dieser 
Richtung fort. 

Ahnliche Modelle sind mehrfach, z. B. von BUTSCHLI, beschrieben worden 
(SPEK). Wir erwahnen noch ein Beispiel: Ei.l.lem in Wasser schwebenden 
Tropfen von Chloroform mit darin gelostem 01 wird einseitig ein N a2C03-

Kristall genahert. D~~ Soda diffundiert, wahrend sie sich lost, zum 
Tropfen, verseift die Olsaure, und die entstehende Seife vermindert an 
dieser Seite die Oberflachenspannung des Tropfens. Damit ist ein energe­
tisches Ungleichgewicht hergestellt; die unterschiedliche Oberflachen­
spannung der beiden Seiten des Tropfens stellt ein thermodynamisches 
Potential dar, das sich gemaB der .. Forderung des 2. Hauptsatzes aus­
zugleichen strebt. Die Teilchen im Oltropfen wandern infolgedessen vom 
Ort geringerer Oberflachenspannung zu dem groBerer Oberflachenspannung. 
Dabei wandert, wie STERN sich anschaulich ausdriickt, der Oltropfen "wie 
ein Ruderboot nach dem Prinzip der Actio und Reactio in entgegen­
gesetzter Richtung", also auf den Sodakristall zu. Wird der Sodakristall 
~ewegt, die Oberflachenspannungsdifferenz auf den beiden Seiten des 
Oltropfens also dauernd aufrecht erhalten, so wird auch die Bewegung 
des Tropfens dauernd fortgesetzt. AuBerdem zeigt der Tropfen aber eine 
Formanderung, die der unterschiedlichen Oberflachenspannung seiner 
beiden Seiten entspricht. 

Auch Beobachtungen an olhaltigen Blatteilchen konnen als Modell­
versuche dienen. Werden solche Blattstiickchen a~~ Wasser gelegt, so 
erniedrigt das aus der Schnittflache austretende 01 die Oberflachen­
spannung auf der Wasseroberflache. Das Blatt bewegt sich in entgegen­
gesetzter Richtung. Der Vorgang laBt sich aber nicht nur als das Be­
streben zum Ausgleich der unterschiedlichen Oberflachenspannung an 
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den beiden Seiten des Blattstiickes darstellen; auch eine Art Druck­
wirkung des sich ausbreitenden Olfilms ist moglicherweis~ beteiligt und 
endlich ist mit der RiickstoBwirkung des austretenden O1s zu rechnen 
(LIEGEOIS; STERN). 

Mit diesen Beispielen sind sicher einige der Wirkungsweisen von Ober­
fHichenspannungen charakterisiert, die an amoboiden Bewegungen und 
an Bewegungen von Zellinhaltsbestandteilen beteiligt sind. Wir diirfen 
aber nicht annehmen, daB die Bedingungen in der organischen Natur 
ganz so einfach sind. 

Amoboide Bewegungen. Betrachten wir zunachst die amoboide Be­
wegung. Wir finden sie ja im Pflanzenreich relativ selten; am ausgeprag­
testen bei den Amoben der Myxomyceten, die spater zu den Plasmodien, 
den Vegetationskorpern zusammentreten. Eingehend studiert wurde die 
amoboide Bewegung an den zu den Protisten gehorenden Amoben, also 
an tierischen Objekten; jedoch liegen die Verhaltnisse bei pflanzlichen 
amoboiden Bewegungen sicher nicht viel anders. Bei der amoboiden 
Bewegung beobachtet man eine Stromung im Endoplasma, wobei in 
der Mitte des Zellkorpers der Hauptstrom in der Richtung der Eigen­
bewegung der Amobe flieBt, wahrend an der Peripherie ein langsamerer 
Riickstrom erfolgt. Ist die Stromung an einzelnen Stellen der Plasma­
oberflache besonders stark, so entstehen Pseudopodien (SCHAEFFER). 
Diese amoboide Bewegung scheint nach den oben beschriebenen Modell­
versuchen leicht verstandlich zu sein. Man braucht sich die Rolle der 
zugesetzten oberflachenspannungsvermindernden Substanz nur durch die 
lokale Produktion einer sol chen Substanz bei der Stoffwechseltatigkeit 
der Zelle ersetzt zu denken, urn die Bewegung auf Grund von Oberflachen­
spannungsdifferenzen verstehen zu konnen. Aber es sind anscheinend 
auch Quellungs- und Entquellungsvorgange beteiligt. 

Die Beziehung zwischen dem Kolloidzustand des Plasmas und der Lebhaftigkeit der 
amoboiden Bewegung ist nicht geklart. Es kommt jedenfalls nicht einfach auf die Hohe 
der Viskositat an. Unter dem EinfluB verfliissigender KCI-Losungen erfolgt eine Ver­
minderung der Bewegungstatigkeit und diese Hemmung bleibt aus, wenn die Verfliissigung 
durch hohe Wasserstoffionenkonzentration der KCl-Losung verhindert wird (HEILBRUNN 
und DAUGHERTY); jedoch erscheinen die Dinge sofort komplizierter, wenn wir die Beob­
achtung beriicksichtigen, daB in Gemischen von K und Ca bzw. Na und Ca bei verschiedenen 
PH-Werten aber unveranderter Menge der anderen genannten Ionen zwei Maxima fiir die 
Bewegungsgeschwindigkeit bestehen, namlich bei PH 6,2 und 7,5. Dazwischen, bei neu­
traler Reaktion, liegt ein Minimum. Dabei besteht aber nicht etwa auch eine zweigipflige 
Kurve im Kolloidzustand des Plasmas; der Solanteil wird vielmehr mit zunehmender 
Wasserstoffionenkonzentration immer groBer, der Gelanteil immer kleiner. Die Wasser­
stoffionen wirken demnach in komplizierterer Weise auf die Bewegung ein. 

Wenn also auch einerseits der Kolloidzustand des Plasmas fiir die Beweglichkeit und 
andererseits Oberflachenspannungen an der Entstehung der Bewegungen beteiligt sind, 
so miissen wir doch schlieBen, daB selbst bei diesen scheinbar so einfachen Bewegungen schon 
uniibersichtliche physiologische Prozesse beteiligt sind. 

Kern- und Plastidenbewegungen. Auch die Ortsbewegung und Form­
anderung von Kernen und Plastiden laBt sich nach den erwahnten Modell­
versuchen teilweise durch die Annahme von Oberflachenspannungsdiffe­
renzen, die infolge der aus inneren Ursa chen oder durch Reize bedingten 
Stoffwechselprozesse entstehen, verstandlich machen. 

Am haufigsten findet man Formanderungen der genannten Gebilde. 
Die nach einer Pilzinfektion eintretende lebhafte Stoffwechseltatigkeit 
kann zu Kernformanderungen fiihren. Auch die vie.~en tropistischen und 
nastischen Bewegungsvorgangen zugrunde liegenden Anderungen der Stoff­
wechseltatigkeit konnen solche Formanderungen bedingen. Beispielsweise 
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treten sie bei manchen SchlieBzellen im Zusammenhang mit den Spalt­
Offnungsbewegungen auf (Abb.68). Ebenso in elektrisch oder mechanisch 
gereizten Zellen. In den epidermalen Blasenzellen von M esembryanthemum 

cristallinum zeigen die 
N ukleoli solche amo boi­
den Gestaltsanderun­
gen, die sogar bis zur 
Durchschnurungfiihren 
konnen (Abb. 88). 

\ 

~ 

, 
D 

Abb. 88. Anderung der Form von Kern und Nukleolus in den Blasen· 
zellen der Epidermis von Mesemb.yanthemum c.istallinum. 

Nach LINSBAUER. 

EntsprechendeForm -
anderungen lassen sich 
an den Chloroplasten 
beobachten; diese sind 
bei den fur die Assimila­
tion optimalen Beleuch­
tungsverhaltnissen zu­
meist flach scheiben­
formig, unter ungun­
stigeren Bedingungen 
aber kugelig. Die gro­
Ben Chromatophoren 
der Epidermis von Sela­
ginella serpens liegen 
morgens napfformig am 

Grunde der Zelle, abends liegen sie kugelig der auBeren Zellmembran an 
(SUESSENGUTH; Abb. 89). Die Annahme eines Zusammenhangs mit ge­
____ anderten Stoffwechseltatigkeiten und dement­

sprechend geanderten Oberflachenspannungen 
liegt ja in allen diesen Fallen nahe. 

Abb. 89. Blattquerschnitt von Sela· 
ginella serpens. Oben morgens, unten 
abends. Phototaktische Verlagerung 

und Formanderung der 
Chromatophoren. 

Kernwanderungen kommen in den Pflanzen­
zellen normalerweise etwa dann vor, wenn der 
Kern - wie schon fruher erwahnt - sich zu 
den Orten besonders intensiver Lebenstatigkeit, 
etwa zu den Orten starksten Zellwachstums 
begibt. Auch bei der Sporenbildung der Basi­
diomyceten finden Kernwanderungen statt; die 
Kerne wandern aus den Basidien durch die engen 
Sterigmen in die Sporen. Ferner treten Kern­
wanderungen als Reizwirkungen auf; dabei 
kann die Wanderung entweder innerhalb der 
Zelle (oft zur Wundseite hin) stattfinden oder 
sogar von einer Zelle zur anderen (MIEHE; Loos). 

Eine Chromatophorenwanderung erwahnten wir eben schon fur Sela­
ginella; sie kann aber bei anderen Pflanzen noch viel ausgepragter sein. 
Beim Studium dieser Wanderungen hat man bisher das Hauptaugenmerk 
auf die auslosenden Reize und die Art der Reaktionen gerichtet, mit 
denen wir uns spater befassen werden; hinsichtlich der Bewegungsmechanik 
sind wir aber uber Vermutungen kaum hinausgekommen. Die Bewe­
gungen konnen natiirlich, ebenso wie ubrigens auch die der Kerne, in 
vielen Fallen rein passiv sein, namlich dann, wenn ein MitreiBen vom 
stromenden Plasma erfolgt. In anderen Fallen, und zwar namentlich 
bei den reizbedingten Bewegungen laBt sich aberdeutlich beobachten, 
daB sich der in der Nahe der Chromatophoren bzw. des Zellkerns befind-
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liche Zellinhalt nicht mitbewegt. Von den verschiedenen zur Erklarung 
der Bewegungsmechanik entwickelten Theorien ist keine experimentell ge­
~jchert worden. Am meisten hat wieder die Annahme ftir sich, daB 
Anderungen der Oberflachenspannung an der Grenzflache zwischen sich 
bewegendem Kern bzw. Plastid und Plasma entscheidend sind. Wenn 
z. B. die Chromatophoren zur Lichtquelle wandern, so ware das (nach 
den genannten Modellversuchen) moglich, indem die Chromatophoren 
unter dem EinfluB des Lichtes und demgemaB vorzugsweise an der dem 
Licht zugewandten Seite einen oberflachenaktiven, die Grenzflachen­
spannung Plastid/Plasma erniedrigenden Stoff bilden. Dbrigens sind die 
hierbei beteiligten Prozesse an die Sauerstoffgegenwart gebunden (VOERKEL). 

Noch groBere Schwierigkeiten bereitet uns die Erklarung der im 
nachsten Abschnitt zu besprechenden Plasmastromung in behauteten 
Zellen. DaB Oberflachenspannungskrafte beteiligt sind, ist oft vermutet 
worden; und daftir spricht das V orkommen aller Ubergange von der 
erwahnten amoboiden Bewegung bis zur Stromung in behauteten Zellen. 
Als einen solchen Ubergang darf man vielleicht schon die Stromung des 
Plasmas in den Plasmodien der Myxomyceten, also in dem durch Ver­
schmelzung der Amoben entstandenen Vegetationskorper sehen. Das 
Binnenplasma stromt hierbei hin und her, bewegt sich dabei aber im 
ganzen allmahlich zum Vorderende des Plasmodiums. Die Geschwindigkeit 
kann Bruchteile eines Millimeters, aber auch mehrere Millimeter je Minute 
erreichen; in den dickeren Strangen ist sie groBer als in den zarteren. 
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IV. Mechanik der Plasmastromnng. 
Das Plasma kann schon unter konstanten AuBenbedingungen stromen; 

in vielen Fallen wird die Stromung aber erst durch AuBenreize, nament­
lich durch chemische und Lichtreize ausgelost; und die Wirkung dieser 
Reize, tiber die wir spater zu sprechen haben werde!?-, ist begreiflicher­
weise auch mit gutem Erfolg untersucht worden. Uber die Mechanik 
der Stromung sind dabei kaum Anhaltspunkte gewonnen worden. Man 
darf auch wohl bezweifeln, daB sich aIle FaIle stromenden Plasmas auf 
ein Schema zurtickftihren lassen, dazu ist schon das auBere Bild der Stro­
mung viel zu mannigfaltig. Wir erwahnten bereits die Stromung in den 
Plasmodien der Myxomyceten. Weiterhin kennen wir zahlreiche Falle 
stromenden Plasmas in behauteten Zellen, von den Pilzen und Algen 
angefangen bis zu den Bltitenpflanzen. Bei der Plasmastromung in be­
hauteten Zellen unterscheiden wir, vielleicht zu einfach sehend, zwischen 
der Rotation des Plasmas, d. h. der Bewegung, die das Plasma mit 
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konstanter Geschwindigkeit in der Zelle herumfUhrt, und der Zirku­
lation, bei der sich Richtung und Geschwindigkeit fortgesetzt andern. 

In den Plasmodien der Myxomyceten stromt ein kornerreiches Plasma 
innerhalb der Adern; die Richtung kann dabei oft wechseln. Die Bewegung 
spielt hier eine groBe Rolle fUr den Stoff transport innerhalb des Organis­
mus. - Bei der Plasmastromung in Pilzhyphen liegen die Verhaltnisse 
insofern noch ahnlich, als die Plasmastromung oft von den alteren zu den 
jungeren TeiIen fuhrt; denn die Querwande der Hyphen haben in ihrer 
Mitte oft ein ziemlich weites Loch, durch das das Plasma und selbst 
Vakuolen leicht hindurchstromen konnen. Die Stromungsgeschwindigkeit 
betragt bei den Pilzen etwa zwischen 10 und 50 [L je Sekunde (BULLER). 

Bei der Stromung innerhalb einer Zelle der hoheren Pflanzen ist es 
nicht sicher, ob sich wirklich in allen Fallen das ganze Plasma in Bewe­
gung befindet, oder nur die mikroskopisch wahrnehmbaren Kornchen, 
aus deren Lageanderung wir ja uberhaupt erst das Stattfinden einer 
Stromung des mikroskopisch homogenen Plasmas erschlieBen. Zu einem 
solchen Zweifel kann man beispielsweise beim Studium der Kornchen­
stromung in den Staubfadenhaaren von Tradescantia gelangen, weiI sich 
hier einzelne Grana innerhalb ein und desselben Plasmastranges gegen 
den Strom der anderen bewegen konnen, oder sie sich gegenseitig uber­
holen, ohne daB es immer moglich ist, in solchen Fallen eine Erklarung 
durch die Annahme der Zusammensetzung des Stranges aus feinen Teil­
strangen mit verschiedener Stromungsrichtung vorzunehmen (BUNNING). 
Auch die Beobachtung, daB Farbstoffausbreitungen innerhalb der Zelle 
oft gar nicht durch die Plasmastromung beeinfluBt werden (SCHUMACHER). 
spricht dafUr, daB sich die Grundmasse des Plasmas in Ruhe befinden 
kann, wahrend die Grana lebhafte Bewegung zeigen. 

In solchen Fallen konnte man daran denken, daB die Bewegung auf 
einer Art Kataphorese der elektrisch geladenen Grana beruht. Elektro­
phoretische Umlagerungen von Plasmabestandteilen konnen auch experi­
mentell leicht hervorgerufen werden; wir wissen zudem,daB selbst an 
der Einzelzelle polare elektrische Potentialdifferenzen bestehen konnen; 
und wenn sie 'in anderen Fallen durch die Ableitung mit zwei auBen ange­
legten El~~troden nicht nachweisbar sind, so besagt das nichts uber ihr 
Fehlen. Ubrigens sprechen auch Beobachtungen an Myxomyceten fUr 
eine Beteiligung elektrischer Krafte. In den Plasmodienstrangen von 
Didymium nigripes var. xanthopus lieBen sich durch eingefuhrte Mikro­
elektroden Potentialdifferenzen nachweisen, deren GroBe und Richtung 
der jeweiligen GroBe und Richtung des Stromens entspricht; sie scheinen 
Ursache dieser Stromung zu sein, weil sich die Potentiale anscheinend 
vor der Plasmastromung andern. Die Stromung geht immer zur posi­
tiven Elektrode; und dem V orwiegen der zur Front gerichteten Bewegung 
entspricht auch eine Positivitat der Front (WATANABE). 

1m Zusammenhang mit dieser Vorstellung ist es interessant, daB die 
Rotationsstromung in Elodea-Blattzellen, bei der sich eine innere Schicht 
des Plasmas gegen die ruhende auBere bewegt, durch ein homogenes 
Magnetfeld beeinfluBt wird, und daher die Plasmabewegung moglicher­
weise als das FlieBen eines Kreisstroms aufgefaBt werden kann (SSAWO­
STIN). - Aber das sind vorlaufig alles nur bescheidene Anknupfungs­
punkte fur die weitere Forschung. 

Die Auffassung, daB die Plasmastr6mung nicht auf einer Bewegung der Gesamtmasse 
des Plasmas beruht, laBt sich auch noch mit einer anderen hypothetischen Anschauung 
vereinbaren: Die Oberflachenspannung wird in kleinen Teilchen einseitig herabgesetzt 
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und dadurch eine Bewegung in der Richtung zur verminderten Spannung hervorgerufen. 
Die umgebende Fliissigkeit kann dabei mitgerissen werden [EWART; TIEGS; jedoch LINS­
BAUER (2)]. 

Bei Ohara hat LINSBAUER die Stromungserscheinungen eingehend studiert. Das AuBen­
plasma besitzt hier eine Schraubenstruktur, die sich in der Anordnung der Plastiden und 
gelegentlich auch in einer Membranstreifung auBert. Das Binnenplasma folgt in seiner 
Stromungsrichtung diesen Strukturen. LINSBAUER meint, die Wechselwirkung von AuBen­
und Binnenplasma sei fiir die Verursachung der Bewegungen entscheidend [LINSBAUER (I)]; 
das stimmt mit einer Beobachtung NXGELIS iiberein: die Rotationsgeschwindigkeit nimmt 
gegen die Vakuole zu ab. 

Es sei noch erwahnt, daB auch durch Plasmolyse isolierte Protoplasten, sowie kernlosc 
Teile des Plasmas stromen konnen. 

Unabhangig von der Frage nach den Ursachen der Plasmabewegung 
durfte fur deren Geschwindigkeit die Viskositat wichtig sein; denn die 
Stromung kann urn so schwerer stattfinden, je zaher das Plasma ist, 
einerlei, ob sich die Grundmasse des Plasmas seIber oder nur die Grana 
in ihr bewegen. Aber die Beeinflussung der Plasmastromung durch auBere 
Faktoren, etwa die Beschleunigung durch hohe Temperatur, laBt sich 
doch nicht so einfach, wie man oft annahm, aus der Beeinflussung der 
Viskositat erklaren (HILLE RIS LAMBERS). Bei Nitella flexilis (Inter­
nodialzellen) erreicht das Plasma ein Viskositatsmaximum, wenn die 
Temperatur 20-22° betragt, dagegen nimmt die Stromungsgeschwindig­
keit mit zunehmender Temperatur immer mehr zu. 

Wenn auch die Mechanik der Stromungserscheinungen im Plasma 
ungeklart ist, so steht es doch fest, daB die Stromung irgendwie an den 
energieliefernden Stoffwechsel der Zellen gebunden ist. Bei Sauerstoff­
mangel, Z. B. in sauerstoffarmem Wasser, wird die Stromung (untersucht 
bei Avena-Koleoptilen) eingestellt, durch Neuzufuhr von Sauerstoff wieder 
eingeleitet (ROMIJN). So kann auch die Temperaturabhangigkeit der 
Stromungsgeschwindigkeit besser verstanden werden als etwa durch die 
Annahme eines Einflusses auf dem Wege uber die Viskositatsanderung; 
die Temperatur beschleunigt die fur die Ermoglichung der Plasmastromung 
notwendigen Stoffwechselprozesse. Ob diese Vorgange in der Atmung 
seIber bestehen, laBt sich noch nicht sicher sagen, jedoch ist das sehr 
wahrscheinlich, da fur die Stromung auch Zucker notwendig ist (SWEENEY 
und THIMANN). 

Ubrigens wird die Stromungsgeschwindigkeit in der Avena-Koleoptile bei hoher Tempe­
ratur offenbar durch die Sauerstoffzufuhr, also durch einen DiffusionsprozeB begrenzt, 
so daB dann der fiir Diffusionsvorgange charakteristische niedrige Temperaturkoeffizient 
(Q5 etwa ] ,05) giiltig ist; wahrend bei niedriger Temperatur, bei der die Sauerstoffzufuhr 
wegen des dann langsameren Stoffwechsels noch nicht zum begrenzenden Faktor geworden 
ist, eine starke Temperaturabhangigkeit besteht, so wie sie fiir chemische Reaktionen, also 
etwa fiir Atmungsvorgange charakteristisch ist (Q5 = 1,33) (BOTTELLIER; EYMERS und 
BOTTELLIER). Eine solche Temperaturabhangigkeit der physiologischen Temperatur­
koeffizienten ist auch sonst oft gefunden worden; sehr haufig wird oberhalb einer kritischen 
Temperatur ein DiffusionsprozeB (Zuleitung der reagierenden Stoffe oder auch Ableitung 
der Reaktionsprodukte) zum begrenzenden Faktor, wahrend diese Prozesse im Vergleich 
zu den chemischen Reaktionen seIber bei niedriger Temperatur noch so schnell verlaufen, 
daB hier die chemische Reaktion begrenzend wirkt. 

Anhangsweise sei hier noch kurz auf einige Bewegungsweisen niederer 
Algen hingewiesen. Die Kriechbewegungen der Diatomeen hangen wohl 
mit Plasmastromungen zusammen. Das Plasma kommuniziert durch die 
Raphe mit dem umgebenden Medium, und erzeugt durch seine Stromung 
in diesem Medium Fliissigkeitsstrome, die mit suspendierten Tusche­
partikelchen nachweisbar sind, und die Zelle vorantreiben. - Viel 
einfacher ist die manchen Desmidiaceen zukommende Bewegungsart: 
Durch Poren wird Schleim abgesondert und so ein FortstoBen von der 
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Unterlage, an der der Schleim haftet, erreicht. Die abgeschiedene Gallerte 
HiBt sich durch Tuscheaufschwemmungen nachweisen. 
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v. Bewegungen durch negative Wandspannungen. 
Vorkommen und Entstehung. Die groBe Rolle der pflanzlichen Zell­

wand und ihrer Fahigkeit, sich elastisch spannen zu lassen, lernten wir 
schon bei den Turgorbewegungen kennen, bei denen die Energie der 

[J o 
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Abb. 90. Schema. Links eine turgeszente Zelle 
("positiv gespannte" Wand); in der Mitte eine Zelle 
mit (z. B. infolge Plasmolyse) entspannter ZelI­
wand; rechts eine Zelle mit nach innen gespannter 
Zellwand ("negative Spannung"), z. B. erreichbar 
beim Welken der lebenden Zelle, durch aktive 
Wasserausscheidung seitens der lebenden Zelle 
aber auch dUTch Verdunstung von Wasser aus 
einer toten Zelle, solange die Kohasion im Wasser­
tropfen bzw. seine Adhiision an der Wand nicht 

iiberwunden werden. 

elastisch gespannten Wand ausgenutzt 
wird. Wahrend es sich hierbei urn den 
Ausgleich "positiver" Wandspannun­
gen handelt, gibt es andere Bewegungs­
typen, bei denen gerade "negativ" ge­
spannte, d. h. iiber die elastische Gleich­
gewichtslage hinaus nach innen, zum 
Zentrum der Zelle hinein elastisch ge­
spannte bzw. deformierte Wande wich­
tig sind (Abb. 90). Dabei kann sowohl 
das negative Spannen seIber (analog 
zur Bewegung durch positives Span­
nen, also durch Turgorerhahung), als 
auch der Ausgleich der entstandenen 
Spannungen (analog zur Bewegung 

durch Entspannung positiv gespannter Wande) zu Bewegungen flihren. Ganz 
entsprechend den Bewegungen durch positives Spannen und Entspannen 
verlaufen die Bewegungen stets langsam, wenn sie auf dem Spannvorgang, 
dagegen in einigen Fallen sch!lell, wenn sie auf dem Ausgleich der Span­
nungen beruhen. - Einen Ubergang zwischen den Bewegungen durch 
positive und negative Wandspannung stellen eigentlich die S. 91 be­
sprochenen durch Deformierung der Zellen (bzw. durch Deformations­
ausgleich) entstehenden Bewegungen dar; denn hierbei sind ja Zellen 
wichtig, deren Wande in einzelnen Teilen positiv, in anderen Teilen negativ 
gespannt sind. 

Das Auftreten negativer Wandspannungen ist keine Seltenheit; es 
bedarf nur ebenso wie bei den vorher besprochenen Turgorbewegungen 
besonderer anatomischer Voraussetzungen, wenn auch Bewegungen mag­
lich sein sollen. - Schon Untersuchungen liber die osmotischen Zustands­
graBen deuten auf das Vorkommen negativer Spannungen. MiBt man 
die Saugkraft einer .. Zelle durch Vergleichung mit einer bekannten Saug­
kraft (also durch Ubertragung in eine bekannte Lasung bzw. in Luft 
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bekannter Feuchtigkeit), so erhalt man sehr haufig groBere Betrage als 
nach den kryoskopisch gemessenen osmotischen Werten zu erwarten ist, 
obwohl doch gemaB der Gleichung Sz = SI - W Sz in der Regel kleiner 
sein sollte als SI, da man durchweg mit positiven Wandspannungen 
rechnet. Die Differenzen erklaren sich zum Teil aus methodischen Schwie­
rigkeiten, die namentlich die Genauigkeit der Saugkraftmessungen be­
eintrachtigen. Zum Teil konnen sich die Abweichungen auch aus der 
Mitwirkung anderer Krafte als der osmotischen im engeren Sinne erklaren 
(z. B. aus der Teilnahme elektrischer Krafte). Nicht zuletzt wird aber 
das Vorhandensein negativ gespannter Wande Schuld sein. Einige an 
Fichtennadeln gewonnene Zahlen konnen das Auftreten negativer Span­
nungen bei zunehmendem Wasserverlust zeigen (CRU). 

Fiir leicht austrocknende 
KJeinepiphyten hat RENNER (2) 
auf das Vorkommen negativer 
Wandspannungen hingewiesen. 

Die negative Wandspannung 
kann vital, durch aktive, unter 
Aufwand von Atmungsenergie 
vollzogene Wassersekretion be­

Wasserverlust I Osmotischer II gegeniiber dem Saugkraft 
Frischgewicht Wert I 

Wand­
druck 

% Atm.! Atm. 

o 
15,5 
33,8 

18,8 I 
42,51 

<256 

25,5 
32,1 
45,2 

Atm. 

I + 6,7 

1

- 10,7 
-210 

dingt sein, haufiger aber leistet so wie in den eben genannten Beispielen 
das zur Verdunstung fiihrende Saugkraftgefalle zwischen der lebenden 
Zelle und ihrer Umgebung diese Arbeit. Die Moglichkeit des negativen 
Spannens der Wand ist dabei allerdings an die Voraussetzung ge­
kniipft, daB nicht statt des verschwindenden Wassers Luft in die 
Zellen eintritt. Durch die Adhasion des Inhalts an der Wand sowie 
durch die Kohasionskrafte, die den lebenden oder toten Inhaltstropfen 
seIber zusammenhalten, wird der Eintritt von Luft in der Tat mehr 
oder weniger verhindert. Man spricht daher bei den durch negative Wand­
spannungen entstandenen Bewegungen auch von Kohasionsbewegungen. 
Ob dabei, wenn schlieBlich doch Luft eindringt, zunachst die Adhasion 
an der Wand oder die Kohasion des Fliissigkeitstropfens iiberwunden 
wird, laBt sich nicht generell entscheiden. 

Mechanismen mit passiver Wasserabgabe. Wir betrachten nun zunachst 
einige FaIle, in denen mit toten Zellen durch negatives Spannen und 
gegebenenfalls bei dem unter Lufteintritt erfolgenden plotz lichen Ent­
spannen Bewegungen vollfiihrt werden. Das schonste Beispiel bilden 
die Sporangien der Polypodiaceen. Die Zellen der (einschichtigen) Wan­
dung dieser Sporangien sind diinnwandig; eine Ausnahme bilden nur 
die des Annulus, der die Riickseite des Sporangiums ganz umfaBt und 
auf der Vorderseite oberhalb der durch das Vorhandensein leicht ver­
quellbarer Wande ausgezeichneten praformierten Offnungsstelle, des Sto­
miums, endet. Die Zellen des Annulus haben verdickte Innen- und Radial­
wande, aber ganz diinne und elastische AuBenwande. Wahrend der Reifung 
des Sporangiums verdunstet das Fiillwasser aus den toten Annuluszellen. 
Dabei wird die diinne AuBenwand nach innen gezogen und ihr, sowie 
den kraftigen Radialwanden, die sich einander nahern, eine Spannung 
erteilt. Die Spannung ist so stark, daB sich die Zellen des Stomiums 
voneinander trennen und die weiter zuriickliegenden Zellen der Wandung 
zerrissen werden. Der Annulus kriimmt sich immer weiter nach hinten 
bis schlieBlich die Kohasion des Fiillwassers bzw. seine Adhasion an der 
Wand iiberwunden wird, Luft in die Zellen eintritt und die Spannungen 
sich ausgleichen; die alte Lage des Annulus wird durch eine Schnell-
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bewegung wieder erreicht und die Sporen fortgeschleudert. Der Vorgang 
laBt sich natiirlich nach dem Vertreiben der Luft aus den Annuluszellen 
beliebig oft wiederholen [R;~NNER (1); URSPRUNG]. - Das negative Span­
nen erklart hier also die Offnungsbewegung des Sporangiums; die Ent­
spannung erklart die Ruckbewegung und Sporenausschleuderung. 

Eine Sporangienoffnung durch negatives Spannen der Wand toter 
Zellen findet sich bei den verschiedensten Pteridophyten, bei den Mikro­
sporangien (Antheren) der Blutenpflanzen und bei Lebermoossporogonen. 
Die Sporenausschleuderung fehlt aber in den meisten Fallen. Beispiels­
weise finden sich in der Sporangienwand von Equisetum Verdickungs­
bander, die Spiralen, Teile von Spiralen, Ringe oder Teile von Ringen 
darstellen; die ubrigen Teile der Membran sind dunn. Beim Eintrocknen 
wolben sich die dunnen Membranteile nach innen, die Verdickungsleisten 
verringern ihre Abstande, die Zellen verkurzen sich also. Nun sind die 
Zellen auf der vom Stiel abgewandten Seite langsgestreckt, auf der Gegen­
seite aber quer gestreckt, so daB hier eine Querkontraktion, dort eine 
Langskontraktion eintritt. Die so eintretende Spannung fiihrt zu einem 
LangsriB auf der dem Stiel zugekehrten Seite. 

Die Antherenwandung der Angiospermen besteht bekanntlich aus 
drei Schichten, der Epidermis ("Exothecium"), dem mit Verdickungs­
leisten ausgestatteten Endothecium, und der zuinnerst liegenden, in den 
reifen Antheren schon zerstorten Tapetenschicht. 1m Endothecium (das 
ubrigens auch aus mehreren Zellschichten aufgebaut sein kann) finden 
wir bei den einzelnen Gattungen die verschiedensten Arten von Ver­
dickungen, die aber immer so angeordnet sind, daB beim Austrocknen 
Zelldeformationen entstehen, .. die eine Spannung bedingen, welche an 
praformierten RiBstellen zur Offnung der Anthere fiihrt. 

Es lohnt sich noch, auf die bei mehreren Laubmoosen, Myxomyceten 
und Pilzen vorkommenden Elateren hinzuweisen, da manche von ihnen 
als Schleuderorgane zum Verbreiten der Sporen, oder doch als Organe 
zur Auflockerung der Sporenmasse dienen, und dabei gelegentlich wieder -
analog zum Verhalten des Polypodiaceen-Annulus - die Entspannung 
negativ gespannter Wande ausgenutzt wird. Die langgestreckten Elateren 
haben bei den Lebermoosen zarte Seitenwande, im Innern befinden sich 
eine oder mehrere spiralige Verdickungen. Die Elateren sind im reifen 
Zustand abgestorben und enthalten Wasser. Bei der Kohasionsspannung 
werden die zarten Wande eingestiilpt, die Versteifungen einander genahert 
und gespannt (wie eine Stahlfeder !). Reichen Kohasion bzw. Adhasion 
des Fullwassers nicht mehr aus, so wird die Spannung plotzlich unter 
lebhafter Bewegung der Elateren, die oftmals sogar in einem Fortspringen 
von der Unterlage besteht, ausgeglichen (v. GUTTENBERG). 

Zu den Kohasionsbewegungen gehoren unter anderem auch manche 
Blattbewegungen (Involukralblatter von Kompositen, Moos- und Farn­
blatter, Graser u. a.); aber dabei sind durchweg auch Quellungsvorgange 
beteiligt, treten oft sogar in den Vordergrund. Uberhaupt wirken auch 
schon bei den bisher besprochenen Kohasionsbewegungen Quellungen 
und Entquellungen oft maBgeblich mit und konnen beispielsweise bei 
Elaterenbewegungen wichtiger sein, als die MembraneinstUlpungen und 
deren Ausgleich. Dns brauchen hier die zahlreichen Einzelfalle nicht 
zu beschaftigen, da sie mehr von anatomischem als physiologischem 
Interesse sind (v. GUTTENBERG). Ebenso braucht es uns hier nicht weiter 
zu interessieren, daB Kohasionsbewegungen mit passiver Wasserabgabe 
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auch an lebenden Zellen moglich sind, und dann natiirlich noch mehr 
Faktoren zusammen wirken konnen. 

Mechanismen mit aktiver Wasserabgabe. Dagegen verdient hier noch 
ein Sonderfall, die Schluckbewegung der Utricularia-Blase, besondere 
Beachtung. Die Blase kann durch eine Klappe fest verschlossen werden. 
Nach dem VerschlieBen wird die aus lebenden Zellen bestehende Wan­
dung, die sich zuvor natiirlich in der elastischen Gleichgewichtslage befand, 
und dabei nach auBen gewolbt war, nach innen gezogen, also gespannt. 
Das wird erreicht, indem ein groBer Teil des Fiillwassers aus der Blase 
entfernt wird. Dabei ist eine aktive Tatigkeit der auf der Innenseite der 
Wandung befindlichen Saughaare entscheidend. Wird nun die Klappe 
oder eine ihrer Borsten leic4~ beriihrt (etwa durch ein kleines Wasser­
tier), so erfolgt eine geringe Offnung, jetzt kann sich die Wandspannung 

II 

Abb. 91a und b. Aus der Fangblase von Utricularia intermedia. Die Klappe ist in geschlossener (a) 
und in geofineter Lage (b) dargestellt. Nach LLOYD. 

sofort ausgleichen, es wird Wasser, und damit das in der Nahe befind­
liche Tierchen aufgesogen und nach erneutem KlappenverschluB im 
Blaseninnern verdaut (LLOYD; CZAJA) (Abb.91). In diesem Fall erfolgt 
also nicht wie bei den bisher betrachteten Kohasionsbewegungen eine 
Verdunstung des Wassers, sondern seine aktive Resorption. Man meinte 
nun zunachst, das resorbierte Wasser werde in die iibrigen Teile der Pflanze 
geleitet. Jedoch stellte es sich heraus, daB auch die von der Pflanze abge­
trennten Blasen noch in der Lage sind, ihre Wand zu spannen; sie scheiden 
dabei die Fliissigkeit durch die Blasenwandung hindurch an die Um­
gebung ab (NOLD). Der ganze ProzeB der Wasserexkretion dauert mehrere 
Stunden. Dabei verliert das Blaseninnere dann 40 % seines Wassers und 
iibrigens auch einen Teil der darin gelosten Salze. Interessanterweise 
konnten zwischen den vierstrahligen Haaren im Blaseninnern und der 
AuBenseite der Wandung elektrische Potentialdifferenzen von 40-50 mV 
gemessen werden, wobei die AuBenseite negativ ist. Vielleicht ist diese 
Potentialdifferenz fiir den aktiven Wassertransport durch die Wandung 
verantwortlich. Natiirlich wiirde dieser Vorgang dann auf die Atmung 
angewiesen sein, die das Potential herstellt und immer wieder regeneriert, 
da es ja bei der Arbeitsleistung aufgezehrt wird. 
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VI. Quellungsbewegungen. 
Es wurde schon erwahnt, daB bei den zumeist mit Hilfe toter Zellen 

vollzogenen Kohasionsbewegungen auch Quellungen und Entquellungen 
der Membranen beteiligt sein konnen. In anderen Fallen beruhen die 

I-rl-.........,,,"',~lltd 10A) 
ltd 50AI 
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Abb. 92. Submikroskopische Faser­
struktur im Querschnittsbild. m Mi­
zellarstrange, k ka pillare Intermizel­
largange; fiir die Quellung ist die 
Wassereinlagerung in die Spalt-

ranme i entscheidend. Nach 
}'REY-WYSSLING. 

Bewegungen nur auf solchen Quellungspro­
zessen. Die verschiedenen Bewegungsmoglich­
keiten entstehen dann durch verschieden starke 
Quellbarkeit verschiedener Teile bzw. durch 
unterschiedliche Dehnung oder Verkurzung bei 
Quellung und Entquellung. Dabei ist fUr die 
Quellung die Zufuhr liquiden Wassers nicht er­
forderlich; im allgemeinen handelt es sich nur 
urn Quellungen und Entquellungen durch Er­
hOhung oder Verminderung der Luftfeuchtigkeit, 
also urn hygroskopische Bewegungen. Solche 
hygroskopische Bewegungen sind bei den Pflan­
zen weit verbreitet und stehen oft im Dienst 

wichtiger biologischer Vorgange. Man braucht nur an das 0ffnen (meist 
bei trockener Luft) und SchlieBen (bei feuchter Luft) mancher Samen-

Abb. 93. Hiilse von Gyti8U8 Laburnum. 
Links in feuchtem Znstand, rechts (dieselbe 
Hiilse) in trockenem Znstand. Zur Erklarung 
dieser Quellungsbewegnng vergleiche das 

Schema Abb. 96. 

kapseln, an die Peristombewegungen der 
Laubmoose oder an die Torsionen der 
Papilionaceenfruchtblatter zu erinnern. 

Die Membranquellung beruht auf der 
Einlagerung von Wasser in die intermi­
zellaren Raume. Dafiir sind nicht die 
weitesten, oft mehr als 100 A breiten 
Raume entscheidend (das Vorhandensein 
so weiter Raume laBt sich durch ront­
genometrische Ausmessung eingelagerter 
Gold- und Silberteilchen nachweisen); 
vielmehr wird die starke Quellung erst 
durch die Wassereinlagerung in etwa 10 A 
weite, zahlreich vorhandene intermizellare 
Spaltraume moglich, die sich zwischen 
den einzelnen, wieder zu groBeren faseri­
gen Verbanden zusammengefaBten kristal­
linen Zellulosestabchen befinden (Abb. 92) 
(FREY-WYSSLING). Die Zellulosestabchen 
entfernen sich dabei voneinander. Die 

Ausdehnung der Membran wird naturgemaB senkrecht zur Langsrichtung 
der Geriistbalken am starksten sein, da den intermizellaren Raumen in 
dieser Richtung ja ein viel groBerer Anteil an de! Gesamtdimension zu~ 
kommt als in der Langsrichtung. Liegen nun ZWeI Membranen oder ZWeI 

Zellschichten aufeinander, in denen die Orientierung der Balken des 
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Mizellgeriistes nicht iibereinstimmt, so muB es bei der Quellung bzw. 
Entquellung zur unterschiedlichen Langenanderung der beiden Anteile 
kommen; dadurch entsteht eine 
Kriimmung, deren Art davon 
abhangt, wie die beiden Rich­
tungen der Zellulosestabchen 
zueinander orientiert sind. Ana­
tomische Einzelheiten sollen uns 
hier nicht beschaftigen. Das 
Prinzipielle ergibt sich aus den 
Abb. 93-96 (nahere Angaben 
bei V. GUTTENBERG und STEIN­
BRINeK). 

Ubrigens gibt es auch Falle, 
in denen die Membranquellung 
nicht durch einen Wechsel der 

Abb. 94. Frucht von D·ictamnus albus. Links in feuchtem 
Zustand, geschlossen; rechts in trockenem Zustand. geoffnet. 
Zur ErkUirung dieser Fruchtblattbewegungen vergleiche das 

Schema Abb. 95. 

Luftfeuchtigkeit, sondern durch Abgabe von Fliissig­
keiten oder von Salzen beeinfluBt wird. So sind alle 
Bewegungen, die auf der Fliissigkeitsabscheidung aus 
der Zelle beruhen, also einige der Turgorbewegungen, 
notwendig gleichzeitig mit Membranquellungen ver­
bunden. Jedoch sind diese Quellungen dann fiir die 
Bewegung natiirlich nur von sehr untergeordneter Be­
deutung. Ebenso ist es meist von untergeordneter 
Bedeutung, daB die Zelle Salze abgibt, und dadurch 
die Quellbarkeit der Membran beeinfluBt, also bedingt, 
daB bei unveranderter Luftfeuchtigkeit ein groBerer 
oder kleinerer absoluter Wassergehalt zur Herstellung 
des Gleichgewichts erforderlich ist. Fiir einige Bewegungs­
vorgange jedoch scheint eine 
derartige Quellungsbeeinflus­
sung der Membranen durch 
Salze entscheidend zu sein. 
So liegt es anscheinend bei 
manchen reizbedingten Tor­
sionen. Derartige Torsionen 
treten beispielsweise infolge 
geischer (d. h. schwerkraftbe­
dingter) Reizung an den ver­
schiedensten Stengelorganen 
auf. Sie beruhen nicht, wie b 

~ 
~ 

Abb.95. Schema zur Er­
klarung der hygrosko­
pischen Bewegungen, die 
in einer Eiurollung be­
stehen. Die Fasern ver­
laufen auf der einen 
Seite parallel, auf der 
anderen Seite senkrecht 

zur Liingsachse des 
Gewebestreifens. 

man zunachst annahm, auf Abb. 96aundb. SchemazurErkliirungvonhygroskopischenBe· 
wegungen, die in Torsionen bestehen, in b ist ein Gewebestreifen 

einem zur schiefen Richtung (etwa aus einem Legnminosenfruchtblatt) mit schrag zur 
W h V· 1 Langsachse und auf beiden Seiten senkrecht zueinander ver-

abgelenkten ac stum. Ie - laufender Faserrichtung dargesteUt. Von der einen Seite wurde 
mehr sind sie auch noch bei ein Stuck herausgenommen, urn den Verlauf der Fasem auf 

der Gegenseite zu zeigen. DaB sich ein so gebauter Gewebe­
volliger Sistierung des Wachs- streifen bei der Wasseraufnahme tordieren muB, geht aus der 

h E Betrachtung von a hervor: man kann den Gewebestreifen 
tums, also etwa nac nt- als Ausschnitt aus einem Stuck gleicher Beschaffenheit wie 
fernung der Wuchsstoffreser- in Abb. 95, jedoch groBerer Lange, betrachten. 

yen, moglich (STAUB). Ebenso .. 
wie durch den geischen Reiz kann die Torsion auch durch Anderung 
der Luftfeuchtigkeit erreicht werden; sie beruht also offenbar auf er­
hohter Membranquellung (vergleichbar mit der Torsion der Schafdarm­
saite im "Wetterhauschen"). Wie hier durch einen Reiz die Quellungs-

Bunning, Physiologie des Wachstums. 8 
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anderung zustande kommt, ist noch nicht 
es sich urn eine direkt durch Einwirkung 
Ionenverschiebung innerhalb der Membran. 
wohl, daB die Lebenstatigkeit der Zelle im 

geklart; vielleicht handelt 
der Schwerkraft bedingte 
Wahrscheinlicher ist aber 

Spiel ist. 
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Dritter Teil. 

Physiologie der Reizwirkungen. 
I. Grundprobleme der Reizwirkungen. 

1. Reiz und Reizaufnahme. 

Wir haben schon den Unterschied eines Organismus, der keine auBeren 
Aktionen zeigt, aber doch unmittelbar funktionsbereit ist, einerseits 
und eines ruhenden, nicht funktionsbereiten, andererseits kennengelernt. 
In beiden Fallen herrschen in der Zelle physikalische und chemische 
Ungleichgewichte, die zum Ausgleich streben und in beiden Fallen finden 
gegenlaufige Prozesse statt, die die arbeitsfahigen Potentiale unter Energie· 
aufwand, mit Hilfe der Erhaltungsatmung, immer wieder herstellen, sie 
also - auBerlich gesehen - erhalten. Die Erhaltungsprozesse verlaufen 
vermoge einer physiologischen Regulation immer gerade in der Intensitat, 
die der Lebhaftigkeit jener zerstorenden, also der Niedrigkeit des Wider­
standes gegen den Potentialausgleich, entspricht. 

Die zerstorenden Prozesse bestehen unter anderem im Ausgleich von 
Konzentrationsgefallen durch Diffusion, in der Koagulation von Kolloiden, 
in chemischen Reaktionen; die restituierenden bzw. erhaltenden stellen 
die durch jene beeintrachtigte intrazellulare Ordnung wieder her. 

Hinsichtlich des Verhaltens zu auBeren Einfliissen unterscheiden 
sich nun die ruhende und die unmittelbar funktionsbereite Zelle darin, 
daB sich die Widerstande gegen den Potentialausgleich in jenen (wo sie 
also hoch sind) nur schwer vermindern lassen, in diesen (wo sie also niedrig 
sind) aber leicht. Dabei konnen die auBeren Einfliisse das genannte dyna­
mische Gleichgewicht storen. Verminderung des Reaktionswiderstandes 
durch einen auBeren Eingriff bedeutet ja, daB der Potentialausgleich 
beschleunigt wird. Die Selbstregulation der Zelle arbeitet nicht so schnell, 
die restituierenden Prozesse werden also voriibergehend zu schwach sein. 
So kommt es zl), einer merklichen Aktion der Zelle. Den Faktor, der den 
Potentialausgleich durch Widerstandsverminderung oder - biologischer 
gesprochen - die Potenzentfaltung durch Beseitigung einer Hemmung 
beschleunigt, bezeichnen wir als einen Reiz. Das Wesen des Reizes laBt 
sich durch Beispiele aus dem Anorganischen leicht anschaulich machen. 
Der mechanische Druck auf den Lichtschalter ist einem Reiz analog; 
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die - mechanisch bedingte - Verschiebung eines Metallstiickes iill 
Schalter (das schlieBIich die leitende Verbindung herstellt, also den Wider­
stand herabsetzt) einem ReizaufnahmeprozeB. Das FlieBen des elektri­
schen Stroms steIIt den Potentialausgleich dar, der dann die weiteren 
Folgereaktionen nach sich zieht. Andere einfache Modelle konnen das 
Wesen eines andersartigen Reizaufnahmeprozesses veranschaulichen, der 
umgekehrt durch einen Entzug von Energie bewirkt wird. Wir brauchen 
uns nur eine Einrichtung zu denken, bei der das Loslassen eines Schalt­
knopfes den elektrischen Stromkreis offnet, weil der Schaltknopf mit 
einer Feder verbunden ist. In diesem Fall wird auch die Energie des 
"Reizaufnahmeprozesses" yom System seIber geliefert. 

So kann auch im Organismus Zufuhr oder Entzug von Energie Reiz­
aufnahmeprozesse verursachen, die ihrerseits energetische Potentiale (bzw. 
Potenzen) der Zelle zum Ausgleich (bzw. zur Entfaltung) bringen. In 
den haufigsten Fallen besteht der Reiz allerdings in der Zufuhr einer 
geringen Energiemenge; der Reizaufnahme]Yfoze{3 ist dann hinsichtlich 
seiner Starke von der zugefUhrten Energiemenge abhangig. Darum muB 
nicht notwendig auch die Reaktion eine Funktion der Reizstarke sein; 
sie ist es ja auch schon im Vergleichsbeispiel der Lichteinschaltung nicht. 
Oft gilt die Regel, daB ein Reiz entweder iiberhaupt keine Reaktion be­
dingt oder die maximal mogliche: Alles-oder-Nichts-Reaktionen. Es gibt 
aber auch zahlreiche FaIle, in denen die Reaktion eine Funktion der Reiz­
starke ist (analoges Beispiel aus dem Anorganischen: Einschaltung des 
Lichts durch allmahliche Widerstandsverminderung; je mehr der Schalt­
hebel gesenkt wird, urn so heller leuchtet die Lampe); die Reaktion bleibt 
natiirlich trotzdem ein AuslosungsprozeB. 

Die durch den Reiz ausgeloste Aktion kann auBerlich sichtbar sein. 
also z. B. in Bewegungen, in Wachstums- und Turgorbeeinflussungen 
bestehen. Sind die Wachstumsbeeinflussungen komplizierter Natur, so 
daB sich die Form der Pflanze tiefgreifend andert, so sprechen wir von 
formativen Reizwirkungen. Die auBerlich sichtbaren Reaktionen ent­
stehen zumeist auf dem Wege iiber vorhergehende plasmatische Aktionen, 
die man wenigstens zum Teil als Erregungsvorgange zu bezeichnen pflegt, 
wenn man diesen Ausdruck nicht fUr bestimmt geartete plasmatische 
Aktionen reservieren will. In einigen Fallen konnen die Bewegungsreak­
tionen aber auch ohne vorhergehende plasmatische Aktionen ausgelost 
werden. Wir haben dafUr schon Beispiele kennengelernt: Auslosung der 
Schluckbewegung bei der Utricularia-BIase, der Schnellbewegung der Urti­
caceenstaubfaden, der Inhaltsausspritzung bei den Spritzgurken. 

2. Die plasmatischen Aktionen, speziell der Erregungsvorgang 
im engeren Sinne. 

Alles-oder-Nichts-Erregung [UMRATH (2); BUNNING; LILLIE]. Wenn 
auch die verschiedenen Reizarten auf ganz verschiedenen Wegen zu 
plasmatischen Aktionen fiihren, so sind diese Plasmavorgange seIber, 
oder doch ein groBer Teil von ihnen, einander oft recht ahnlich. Es gibt 
im Plasma der verschiedensten Tiere und Pflanzen, moglicherweise sogar 
bei allen, ein charakteristisches System, das sich durch besonders hone 
Labilitat auszeichnet, so daB es an sehr vielen reizbedingten Plasma­
aktionen beteiligt ist und vielfach stark in den Vordergrund tritt. Die 
Veranderung, die durch die Beeinflussung dieses labilen Systems hervor-

8* 
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gerufen wird, bezeichnen wir als einen Erregungsvorgang im engeren Sinne. 
Diesen Vorgang gesondert zu behandeln, ist durchaus berechtigt, weil er 
bei den verschiedensten Organismen in ganz typischer Form wiederkehrt, 
wenn er auch in SonderfiUlen, namentlicli in den Nerven der Tiere, eine 
besonders gute Ausbildung erfahren hat. Die Labilitat dieses hoch emp­
findlichen Systems ist offenbar physikalischer Natur, vielleicht handelt 
es sich urn ein seinen Zustand leicht anderndes Kolloidsystem. Durch 
die verschiedensten physikalischen und chemischen Reize, also durch 
Vermittlung der verschiedensten Reizaufnahmevorgange, wird dieses 
labile System zum Zerfall veranlaBt, und zwar ist der Zerfall innerhalb 
einer Zelle entweder vollstandig oder er tritt uberhaupt nicht ein; d. h. 
die Erregung verlauft nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz. Daraus folgt, 
daB gleich nach einem wirksamen Reiz ein zweiter vollig unwirksam ist; 

das labile System ist ja vernichtet und muB 
erst durch einen allmahlich wirksam werden­
den RestitutionsprozeB regeneriert werden. 
Es besteht also ein Refraktarstadium, das 
zunachst absolut ist. Erst einige Zeit spater 

, , , , , , , , , , , , "sek ist das labile System soweit regeneriert, daB 
wenigstens wieder eine geringe Erregung mog­
lich ist; das Refraktarstadium ist nur noch 
ein relatives. Es bedarf dann noch einer 
weiteren Fortdauer der Restitution bis auch 
dieses relative Refraktarstadium uberwunden 
und die urspfungliche· hohe Erregbarkeit 
wieder erreicht ist. Typisch fur diese Er­
regungsvorgange im engeren Sinne ist ferner­
hin das Auftreten eines Aktionsstroms, also 
einer elektrischen Potentialanderung. 

Reizen wir z. B. eine Nitella-Internodial­
zelle (die wegen ihrer erheblichen GroBe gern 
benutzt wird) mechanisch, elektrisch oder 

chemisch, so finden wir bei ausreichender Reizintensitat, daB inner­
halb von etwa 0,1 Sekunden (Latenzzeit) eine elektrische Negativierung 
beginnt, die nach 1-2 Sekunden ihr Maximum erreicht hat; die ge­
reizte Stelle ist jetzt namlich etwa 100 mV negativer als eine ungereizte 
(Abb. 97). Dann geht die Negativitat sofort wieder zuruck und nach 
5-10 Minuten ist das Ruhepotential wiederhergestellt. Wird jetzt erneut 
gereizt, so beobachtet man, obwohl das elektrische Ruhepotential schon 
regeneriert ist, doch noch keinen neuen Aktionsstrom; die Erregung ist 
also noch nicht wieder vollig abgeklungen; die Zelle ist sogar noch absolut 
refraktar und erst 20-30 Sekunden spater ist eine erneuteReizung wirksam; 
dieser Reiz muB aber starker sein als der erste, d. h. die Reizschwelle ist 
noch erhoht; auBerdem ist die durch ihn bedingte Erregung niedriger 
als die durch den ersten Reiz hervorgerufene; wir erkennen das schon 
an dem geringeren Aktionsstrom nach der zweiten Reizung. Erst dann, 
wenn der zweite Reiz 1-3 Minuten nach dem ersten einwirkt, zeigt sich, 
daB die volle Erregbarkeit restituiert ist. Wahrend also der Aktions­
strom nur wenige Sekunden andauert, erfordert das absolute Refraktar­
stadium bis zu 1/2 Minute, das relative mehrere Minuten. Der Aktions­
strom kann daher als Kriterium fur den Eintritt einer Erregung dienen, 
seine Starke entspricht auch weitgehend der Starke der Erregung; aber 
diese halt doch langer an als die Potentialanderung. 

Abb. 97. Aktionsstrom von Nitella. Zur 
Ableitung des Aktionsstroms wurde eine 
Elektrode ins Plasma eingestochen, 
gem essen wurde das Potential zwischen 
dieser eingestochenen und der zweiten 
auJ3erhalb der Zelle verbleibenden. An· 
gegeben ist das Vorzeichen der ein· 
gestochenen Elektrode, daher besteht 
der Aktlonsstrom in einer Positivitats· 
welle. Der linke (horizontale) Teil der 
Kurve zeigt das normale Plasmalemma· 
potential (etwas mehr als -0,1 Volt). 
Sofort nach der Reizung beginnt die 
Positivierung, also die Verringerung des 
Plasmalemmapotentials(Anniiherung der 
Kurve an die obere Horizontallinie, d. h. 
an das Potential Null); dann beginnt 
wieder eine Anniiherung an das normale 
Plasmalemmapotential, Zeitmarken in 

Sekunden. Nach UMRATH. 
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Reizen wir irgendein Organ einer hoheren Pflanze durch ahnliche Ein­
griffe, so finden wir im allgemeinen grundsatzlich dasselbe (Abb. 98 und 99). 
Dabei kann entweder - so wie bei Nitella - eine Bewegungsreaktion 
fehlen, oder es wird auJ3erdem eine Be­
wegungsreaktion ausgelost, wie bei den 
erregbaren Staubfaden von Berberis, bei 
den Blattern der Mimose oder bei den 
Ranken, den Blattbewegungen von Dionaea 
usw. Uberall aber, ob es sich nun urn Wur­
zeIn, Hypokotyle, SproJ3organe oder Blat­
ter handelt, finden wir einen Aktionsstrom 
von einigen Sekunden oder einigenMinuten 
Dauer mit einer Hohe von 10-100 mY; 
sodann ein absolutes Refraktarstadium 
von mehreren (oft 2-5) Minuten und 
ein relatives von noch langerer Dauer 
(bis zu etwa 1/2 Stunde). Namentlich 

Abb. 98. Phaseolus vulgaris in einem Alter, 
wo sich das 3. Blatt in der Entfaltnng befin· 
det. Ableitnng der elektrischen Potentiale 
vom Blattstiel des ersten Blattes, und zwar 
4,5 cm basal vom Spreitengelenk. Reiz: An· 
brennen dieses Gelenks. Zeitmarken in Ab­
standen von 10 Sekunden. Spannungseinheit 

0,02 Volt. Nach UMRATH. 

mechanische, elektrische und starke chemische Reize, in einigen Fallen 
aber auch Lichtreize, sind imstande, solche dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
folgende Erregungsvorgange auszulosen. 

Abb.99. Mimosa pudica. Ableitung der elektrischen Potentiale vom primaren Blattstiel. Reize: Je ein starker 
Offnungsinduktionsschlag. Der Reizmoment ist an der steilen (niedrigen) Zacke erkennbar. Die drei Reizungen 
erfolgten in Abstanden von 225 Sekunden. Das schmale Rechteck am Ende der dritten Aufnahme stellt eine 

Eichung von 0,1 Volt dar. Zeitmarken in Abstanden von 10 Sekunden. Nach UMRATH. 

Wir sagten, daJ3 ein ahnlicher Erregungsvorgang auch ftir die tierische 
Zelle bekannt ist. Am meisten wurde er am Nerven, wo er uns in hochster 
Vollendung entgegentritt, studiert (HILL; ADRIAN). Die Vollendung kommt 
nicht etwa in der Hohe des Aktionsstroms zum Aus­
druck; das AusmaJ3 der Potentialanderung ist in der 
Pflanzenzelle sogar oft betrachtlicher als am Nerven. 
Aber die Vorgange, und zwar sowohl der Zerfall des 
labilen, nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz reagierenden 
Systems, als auch seine Restitution, verlaufen im 
Nerven erheblich schneller. Daher dauert der Aktions­
strom im tierischen Nerven nur Bruchteile einer 
Sekunde oder liegt gar in der GroJ3enordnung einer 
tausendstel Sekunde (Abb. 100). Die Refraktarstadien 
sind im gleichen Verhaltnis verktirzt. Trotz dieser 

Abb. 100. Aktionsstrom 
eines Hundenerven (1 (] = 
0,001 Sekunden). Nach 

GASSER. 

groJ3en quantitativen Unterschiede verdient es aber doch Beachtung, 
daJ3 Ubergangsfalle ohne Schwierigkeit gefunden werden konnen. Das 
kann uns folgende Tabelle zeigen, die zugleich Daten tiber die Ge­
schwindigkeit der Erregungsleitung bringt, einen ProzeJ3, der mit der 
Erregung oft verkntipft ist. 
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Aus diesen Tabellen geht schon hervor, daB sich die quantitativen 
Unterschiede nicht allein aus der groBeren Primitivitat der Pflanzen 

Objekt 

N itella, Internodialzelle . . . . . 
Mimosa pwiica, primarer Blattstiel 
Berberis·Staubfaden. . . . . 
Dionaea-Blatt . . . . . . . . 
Anadonta-Verbindungsnerv .. 
Octopus-Mantelnerv. . . . . . 
Eledone moschata, Mantelnerv . 
Schnelleitende Wirbeltiernerven 

Anstiegs­
zeit des 
Aktions-
stroms 
Sek. 

1,2 
0,6 
0,1 
0,2 
0,1 
0,01 
0,003 
0,0002 

! Leitungs-

I geschwin­
digkeit 

, cm/Sek. 

2,3 
2,5 

20,0 
4,6 

300 
452 

10000 

Hierzu ein Vergleich der Refraktarstadien; 

Objekt 

N itella, Internodialzelle 
Sparmannia-Staubfaden 
Dionaea-Blatter . . . . 
Rana escuZenta, Rectum . . . 
Schnelleitende Wirbeltiernerven 

Absolutes I 

Refraktar- 'I' 

stadium 
Sek. j 

4-40 
30-60 
0,6 
0,05 
0,0005 

Relatives 
Refraktar­

stadium 
Sek. 

60-:-150 
500-1000 
< 30 

0,001-0,01 

erklaren; vielmehr sind 
sowohl im Tierreich als 
auch bei den Pflanzen 
schnell verlaufende Er­
regungsvorgange und 
groBe Reizleitungsge­
schwindigkeiten vor al­
lem dort ausgebildet, 
wo es fiir die Funktion 
der Organe wichtig ist, 
so etwa bei den insek­
tenfangenden Dionaea­
Blattern [UMRATH (2)]. 

Soweit die bisheri­
gen, noch recht liik­
kenhaften Erfahrungen 
einen SchluB zulassen, 
sind sogar bei den Bak­
terien Erregungsvor­
gange zum mindesten 
ahnlicher Natur mog­
lich; sie werden beim 
Studium der Bewegun­
gen begeiBelter Formen 
deutlich. Die Reizauf­

nahmeprozesse sind dabei je nach der Art des Reizes (Licht, Temperatur, 
chemische Agentien) ganz verschiedenartig; der Reaktionsmechanismus 

o tHin. 
Abb. 101. Chara toetida, Ab­
leitung periodischer elektri­
scher Potentialiinderungen, die 
wahrend konstanter elektri­
scher Reizung auftreten. Die 
Spannung des Reizstroms ist 
rechts in Volt angegeben. 
0; RUhepotential. Erklarung; 
Durch die Reizung werden 
Alles -oder -Nich ts -Erregnngen 
ausge16st, die fortdauernde 
Reizung unterbricht schliell­
lich, wenn die Schwelle im 
relativen Refraktarstadium 
genugend gesunken ist, das 
Refraktarstadium, bedingt also 
eine neue Erregnng. Diese 
Durchbrechung des Refraktar­
stadiums erfolgt bei urn so 
hoherer Schwelle, also urn so 
fruher, je starker die konstante 
Reizung ist. Der V organg 
wiederholt sich naturgemiW 

periodisch. Nach AUGER. 

aber kann bei der Anwendung verschiedenartiger 
Reize identisch sein; er beruht z. B. bei bipolar be­
geiBelten Spirillen (Abb. 84) auf einer Umschaltung 
der GeiBelschwingungsraume, so daB die Bakterien 
nach einer Reizung in der zur bisherigen Richtung 
entgegengesetzten schwimmen. Aber auch schon 
die zwischen der Reizaufnahme und der GeiBel­
umschaltung vermittelnden plasmatischen Vorgange 
konnen anscheinend von der Reizart unabhangig 
sein, und zwar folgen diese Erregungsvorgange, 
jedenfalls bei den von METZNER untersuchten 
bipolar begeiBelten Spirillen, dem Alles-oder-Nichts­
Gesetz. Man erkennt das besonders gut aus Ver­
suchen mit Dauerreizen, seien diese nun chemisch 
oder thermisch. Der Dauerreiz bedingt namlich 
nicht eine einmalige, sondern periodisch wieder­
kehrende Reaktionen, die also, da jede Reaktion 
eine Bewegungsumkehr darstellt, ein rhythmisches 
Hin- und Herfahren der Spirillen bedingen. Der 
Zeitabstand zwischen den Einzelreaktionen betragt 
1/4 Sekunde (METZNER). Eine entsprechende Er­
scheinung finden wir aber iiberall, wo eine Alles­

oder-Nichts-Erregung ausgelost wird (Abb. 101); sie erklart sich daraus, 
daB nach der ersten Erregung (bzw. der durch sie verursachten Reaktion) 
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ein absolutes Refraktarstadium eintritt, alles zerfallsfahige Material 
ist zerfallen, und muB nun erst wieder aufgebaut werden, bevor der 
fortwirkende Reiz eine erneute Erregung (bzw. auch Reaktion aus­
zulosen vermag; dabei durchbricht der Dauerreiz das Refraktarstadium 
urn so friiher (d. h. bei urn so hoherer Schwelle) je groBer die Reizintensi­
tat ist; der Abstand der Einzelerregungen nimmt also mit zunehmender 
Reizintensitat abo - In den genannten Spirillen gibt es demnach Er­
regungsvorgange, bei denen das absolute Refraktarstadium kleiner als 
1/4 Sekunde, das relative wohl etwas langer als 1/4 Sekunde ist. 

Also selbst bei den Bakterien kann man Erregungsvorgange beob­
achten, die dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgen, und die sogar im In­
teresse der fiir einen freibeweglichen Organismus notwendigen schnellen 
Reaktionen mindestens ebensosehr wie bei der insektivoren Dionaea durch 
Beschleunigung der restituierenden Vorgange (also durch Abkiirzung des 
Refraktarstadiums) vervollkommnet sind. 

Bei der Analyse dieser Alles-oder-Nichts-Erregung miissen wir teils tier-, 
teils pflanzenphysiologische Erfahrungen beriicksichtigen. Dabei haben 
wir zwei Hauptprozesse bzw. Gruppen von Prozessen zu untersuchen: 
den Zerfall des labilen Systems und seine Regeneration. 

ZerfallsprozeB und Aktionsstrom. Der ZerfallsprozeB bei diesem Er­
regungsvorgang im engeren Sinne ist, wie gesagt, allem Anschein nach . 
nicht an chemische Reaktionen gebunden; offenbar besteht er in erster 
Linie in einer kolloidalen Umwandlung der Plasmagrenzschicht. Dieser 
Natur des Zerfallsprozesses entspricht es, daB fiir seine Durchfiihrung 
kein Sauerstoff erforderlich ist; auch eine and.·rsartige Verhinderung 
der Atmung macht ihn nicht unmoglich. In mancherlei Hinsicht 
kann man diesen ZerfallsprozeB der Alles -oder -Nich~s -Erregung als 
eine geringe Beschadigung der Zelle betrachten. Die Ahnlichkeit zwi­
schen Erregung und Verletzung kommt schon im Auftreten einer 
elektrischen Potentialanderung zum Ausdruck, die im einen Fall zum 
"Aktionsstrom", im anderen Fall zum "V erletzungsstrom" fiihrt. Da 
eine Zellverletzung oft mit einem nachweisbaren Verlust der Semiperme­
abilitat, also mit einer Permeabilitatserhohung verkniipft ist, und der 
Verletzungsstrom sich wenigstens teilweise aus dieser erhohten Durch­
lassigkeit erklart, nimmt man oft an, daB 
beim Erregungsvorgang das Reagieren des 
labilen Kolloids eine kolloidchemische Umwand­
lung darstellt, die ebenfalls zur Permeabilitats­
erhohung und auf diesem Wege zum Aktions­
strom fiihrt. 

Der Aktionsstrom beruht jedenfalls ebenso 
wie der Verletzungsstrom auf der partiellen, 
seltener auf der vollstandigen Aufhebung des 
Ruhepotentials, das jeder lebenden Zelle zu­
kommt und dessen Existenz an bestimmte 
Eigenschaften der Membran gekniipft ist. Zu 
diesen Eigenschaften gehort vor allem die elek­
tive Kationenpermeabilitat, durch die Mem­
branpotentiale entstehen: die Kationen per­
meieren leichter aus den Zellen als die Anionen. 
Dadurch wird die auBere Oberflache positiv 

x + + +~+ _+E, 
( ------ - X /-----

+ I I I I +,' 1"1' ,----- / 
x -+-+-+-+-+-+_-x 
Abb. 102. Entstehung des Ver­
letzungsstroms nach der Theorie von 
BERNSTEIN. Die Zelle ist links un­
verletzt, rechts verletzt. An der un­
verletzten Stelle zeigt die Plasma­
grenzschicht (gebrochene kraftige 
Linie) die normale elektrische Dop­
pelschicht, an der verletzten Stelle 
dagegen gleichen sich die Ladungen 
infolge der Permeabilitatserhiihung 
aus. Die verletzte Stelle wird also 
gegen die unverletzte negativ; es 
f1ieBt ein elektrischer Strom in der 

Pfeilrichtung. E Elektrometer. 

gegen die innere. Bei einer durch Verletzung bedingten Permeabilitats­
erhohung, die im Verlust der elektiven Kationenpermeabilitat besteht, muB 
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sich der Potentialsprung mehr oder weniger ausgleichen. Das heiBt, es 
muB nunmehr ein elektrischer Strom zur verletzten Stelle flieBen, da 
diese relativ zur unverletzten negativ geworden ist (Abb. 102). 

Nach dieser Theorie ergibt sich die Rohe des Ruhepotentials an der 
Plasmagrenzschicht aus der NERNsTschen Formel 

E = RT . u - v .In ~ 
F U+V c2 ' 

in der R die Gaskonstante, T die absolute Temperatur, F die Elektrizi­
tatsmenge (Farad), u und v die relative Beweglichkeit der Kationen und 
Anionen, C:t und c2 die Elektrolytkonzentration auf den beiden Seiten 
der Membran bedeuten. 

Die unterschiedliche Wanderungsgeschwindigkeit von Anion und Ka­
tion, also die elektive Kationenpermeabilitat der ungereizten und nicht 
beschadigten Zelle erklart sich aus der negativen Eigenladung der Membran 
(ROBER; MICHAELIS; STERN). 

Nach einer anderen Theorie sind die Ruhepotentiale vorwiegend als 
Verteilungspotentiale aufzufassen, verdanken ihre Entstehung also Los­
lichkeitsunterschieden [BEUTNER (1, 2)]. Als Modell kann folgendes 
System dienen 

+ NaCI-Losung / Phenol/Ather / NaCI-Losung -
EMK 0,2 Volt. 

Je nach der Natur der beteiligten Stoffe und Prozesse wird bald diese, 
bald jene Theorie den biologischen Tatsachen mehr entsprechen, indem 
die Membran einmal durch die Natur ihrer Poren, im anderen Fall durch 
ihre Lipoidnatur wichtig wird. Die beiden verschiedenen Theorien fur 
die Entstehung der bioelektrischen Ruhepotentiale verhalten sich also 
zueinander analog wie die verschiedenen Permeabilitatstheorien, also wie 
Filter- und Lipoidtheorie. 

Das Ruhepotential ist an Pflanzenzellen besonders leicht meBbar, 
da die Zellen oft so groB sind, daB eine Elektrode ohne Abtotung der Zelle 
in diese eingefiihrt werden kann. MiBt man das zwischen dieser ins Zell­
innere, also in das Plasma oder in die Vakuole und der im Medium ver­
bleibenden Elektrode bestehende Potential, so findet man beispielsweise 
folgende Werte [BLINKS; UMRATH (1)]. 

Objekt 

Halicystis ovalis . . . 
N itelkt mucronata . . 
Vauckeria se8silis. . . 
Tulipa, Pollenschlauch . . . 
H elodea densa, Epidermiszelle 

I Eingestochene 

I Ele~trode 
III 

Vakuole 
Plasma 

" 

XuJ3ere 
Elektrode 

in 

Seewasser 
Wasser 

Potentialdifferenz 
beider Elektroden 

(Vorzeichen 
der eingestochenen) 

mV 

-79,7 
-70bis-170 
-70 bis -120 
-20bis-145 
-80bis-150 

Will man den Aktionsstrom ebenso wie den Verletzungsstrom durch 
die Annahme erklaren, daB eine Permeabilitatserhohung diese Ruhe­
potentiale zum Ausgleich bringt, so muB gefordert werden, daB auch bei 
der normalen Erregung eine Permeabilitatserhohung besteht. AuBerdem 
mussen GroBe und Art des Aktionsstroms von Rohe und Richtung des 
Ruhepotentials abhangen. DaB diese zweite Forderung den physiologischen 
Tatsachen entspricht, ist nachgewiesen. Man bekommt bei N itella statt 
des normalen, also mit einer Negativitat verbundenen Aktionsstroms, 
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einen umgekehrten, wenn durch vorhergehende Behandlung mit 0,1 mol 
KCI-Losung ein dem normalen entgegengesetztes Ruhepotential geschaffen 
wurde (OSTERHOUT und HILL). Die Umkehr des Ruhepotentials ist leicht 
verstandlich, da ja fur die Potentialbildung die Ionenkonzentrations­
differenz auf den beiden Seiten der Membran wichtig ist. Auch bei 
hoheren Pflanzen ist eine derartige Abhangigkeit des Aktionsstroms yom 
Ruhepotential gefunden worden (STERN und BUNNING). 

So scheint also eine Voraussetzung fur die Erklarbarkeit des Aktions­
stroms aus der Aufhebung des Ruhepotentials durch reizbedingte Per­
meabilitatserhohung erfullt. Schwieriger steht es mit dem Nachweis 
der Permeabilitatserhohung seIber. Wahrend wir bei einer Schadigung 
die Permeabilitatszunahme mit den verschiedensten Methoden leicht 
nachweisen konnen, lassen sich gegen die vermeintlichen Nachweise einer 
Permeabilitatserhohung wahrend des normalen Erregungsprozesses in 
der Tier- und Pflanzenzelle zumeist Bedenken vorbringen. Und wo eine 
Permeabilitatszunahme nachgewiesen ist, wie z. B. bei den seismonasti­
schen Bewegungsreaktionen, ist wiederum nicht entscheidbar, ob diese 
Permeabilitatssteigerung schon dem einfachen Erregungsvorgang seIber 
zukommt, oder erst auf besondere Vorgange zuruckzufiihren ist, die in 
diesen Fallen noch auBerdem ablaufen. Der Beweis muB also an Zellen 
gefuhrt werden, die eine Bewegungsreaktion nicht zeigen, etwa an Inter­
nodialzellen von Nitella oder Chara. Mit diesen Objekten sind auch mehr­
fach entsprechende Untersuchungen vorgenommen worden. Man glaubte 
etwa eine gesteigerte Aufnahme von Farbstoffen in die gereizte Zelle 
nachweisen zu konnen. Jedoch haben sich diese Beobachtungen als nicht 
beweisend herausgestellt, die Farbstoffaufnahme wird erst beim Eintritt 
irreversibler Schadigungen gefordert. Ebenso lieB sich bei Chara-Zellen 
auch kein geforderter CI'-Austritt wahrend der Erregung nachweisen 
(SUOLATHI). Jedoch darf aus diesen MiBerfolgen nicht geschlossen werden, 
daB die Erregung nicht von einer Permeabilitatserhohung begleitet ist. 
Die kurze Dauer des Erregungsvorganges macht es imZusammenhang mit 
der Tatsache, daB das Ruhepotential nur teilweise ausgeglichen wird, wahr­
scheinlich, daB die Permeabilitatserhohung viel zu gering und kurzdauernd 
ist, urn mit den bisher benutzten Methoden nachweisbar sein zu konnen 1. 

Restitution. Ebenso wichtig wie das Studium des Zerfallsvorganges 
bei dem uns hier beschaftigenden Erregungsvorgang im engeren Sinne 
ist, das der Restitution. Die restituierenden Prozesse beginnen nicht erst, 
wenn das Maximum des Zerfalls erreicht ist, sondern schon sofort, wenn 
auch der Zerfall bemerkbar wird. Daher erreicht der Zerfall normalerweise 
nicht den maximalen 
Wert, den er ohne Ab­
lauf der Restitution 
zeigen konnte und tat­
sachlich auch zeigt, 
wenn die Restitution 
durch Vergiftung aus­
geschaltet wird. Das 
heiBt, normalerweise 

I 
Ruhepotential 

Pflanze zwischen Plasma 
'I und Umgebung 

mV 

Vaucheria I 
sessilis . I -70 bis -125 

Spirogyra . i -100 

Anderung 
des Potentials 

durch 
einen Reiz 

mV 

40-50 
40-60 

Restpotential 

mV 

-30bis-50 
-40 

wird das Ruhepotential wahrend der Erregung nur teilweise ausgeglichen. 
Einige Zahlen (nach UMRATH) konnen uns das zeigen. 

1 Zur Theorie der Aktionsstriime vor allem Arbeiten von UMRATH in "Protoplasma 
(Berl.)", sowie von OSTERHOUT, HARRIS, BLINKS, DAMON, HILL in "J. gen. PhysioI. ". Lite­
ratur bei BUNNING: TabuI. bioI. 14, 51 (1937). 
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DaB der RestitutionsprozeB schon wahrend des Zerfalls beginnt, geht 
ja auch aus dem Verlauf des Aktionsstroms hervor: das Maximum bleibt 
niemals eine Zeitlang bestehen, sondern der Riickgang setzt sofort ein. 
Die Lage des Maximums ist also offensichtlich dadurch bestimmt, daB 
sich hier der langsamer werdende Zerfall und die intensiver werdende 
Restitution gerade die Waage halten. DaB diese Restitution nun stets 
dann eintritt, wenn sie erforderlich wird, ist nur durch die Annahme zu 
erklaren, daB sie yom Zerfall seIber, also durch die Folgen der Erregung 
ausgelost wird. Die Annahme eines derartigen Zusammenhangs ist auch 
schon darum wahrscheinlich, weil er nur den Sonderfall der allgemeinen, 
auch fUr die nicht erregte Zelle gUltigen Regel darstellt, daB die erhaltenden 
Prozesse den zerstorenden regulatorisch angepaBt sind, eine Regulation, 
die offenbar dadurch moglich wird, daB jede Herabsetzung der dem Zer­
fall entgegenstehenden Widerstande auch eine Herabsetzung der Wider­
stande fiir die restituierenden Prozesse bedeutet. Diese regulatorische 
Verkniipfung von Zerfall und Restitution beim Erregungsverlauf konnen 
wir uns einigermaBen klar machen, wenn wir den extremeren Fall der 
Schadigung betrachten. Wir erwahnten bereits in einem anderen Zusam­
menhang (S. 24), daB eine Beschadigung der Zelle durch Beseitigung von 
strukturbedingten Hemmungen im Plasma zur Forderung einzelner Fer­
mentreaktionen fiihrt. Dadurch werden auch Atmung und Garung be­
schleunigt. Die Forderung dieser Prozesse laBt sich schon dann nach­
weisen, wenn die Schadigung nur geringfiigig ist, z. B. nach einem leichten 
Druck auf Blatter oder andere Organe (ANDUS; GODWIN; BARKER). Die 
so ausgeloste Steigerung der Energiefreisetzung ist zum mindesten teil­
weise fUr kompliziertere Leistungen verwertbar; sie kann sogar zu 
Wachstumsbeschleunigungen fiihren (S. 131). Der Zusammenhang von 
Zerfall und Restitution bei der Erregung kann als ein Grenzfall dieser 
nach Schadigung auftretenden Vorgange betrachtet werden. Auch 
die Erregung bedingt Strukturanderungen, die den Stoffwechsel fordern 
und dam it die Einleitung der Restitution bedingen. NaturgemaB ist 
die Atmungssteigerung im RestitutionsprozeB der Erregung vi.el ge­
ringer als in dem der Schadigung. Beim Nerven konnte sie aber 
doch durch Messung des Sauerstoffverbrauchs und vor allem durch 
Messung der Warmebildung ermittelt werden; allerdings ist diese Er­
holungswarme absolut so gering, daB sie nur mit besonders feinen 
Methoden thermoelektrisch gemessen werden konnte (HILL). Der Er­
regungsprozeB in der Pflanzenzelle verhalt sich in dieser Hinsicht hochst­
wahrscheinlich ebenso wie der des tierischen Nerven. Es ist auch schon 
bei der Mimose eine Temperaturerhohung wahrend des Ablaufs von Er­
regungsvorgangen nachgewiesen worden; jedoch war diese so stark, daB 
sie nicht den Erregungsvorgangen seIber zugeschrieben werden kann, 
sondern mit den besonderen Leistungen zusammenhangen muB, die 
wegen der gleichzeitigen Bewegungsreaktion notwendig werden. Auch 
ist bei einigen anderen Zellvorgangen, die gleichzeitig mit Erregungsvor­
gangen auftreten, noch nicht entscheidbar, ob sie den Erregungsvor­
gangen seIber zuzuschreiben sind, oder erst durch die Einleitung der 
Bewegungsreaktionen notwendig werden bzw. nicht sogar nur aus einer 
iibernormal starken Reizung zu erklaren sind. Es verdient aber immerhin 
Erwahnung, daB in seismonastisch reaktionsfahigen Geweben durch die 
Reizung eine geforderte Saurebildung eintritt, die als Folge der gesteigerten 
Oxydationsvorgange aufgefaBt werden kann. Der gesteigerte Sauerstoff­
verbrauch kommt auch in einer Abnahme der Oxydationskraft, d. h. in 
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einer Verminderung der intrazellularen rwWerte zum Ausdruck. DaB 
diese Anderungen in irgendeiner Beziehung zu den Erregungsvorgangen, 
speziell zu den Restitutionsprozessen stehen, wird dadurch wahrschein­
lich, daB sie ebensolange andauern wie diese, also mit der Beendigung 
des Refraktarstadiums ebenfalls verschwunden sind (COLLA). 

Die Restitutionsprozesse haben unter anderem die Aufgabe, die semi­
permeablen Grenzschichten und die teilweise ausgeglichenen Ionenkonzen­
trationsgefalle wieder herzustellen. Wie das im einzelnen vor sich geht, 
ist vollig unbekannt. Die Aufklarung dieser Vorgange kann jedoch ein 
erhebliches allgemeinphysiologisches Interesse beanspruchen. 

Da die Restitution an eine gesteigerte Atmung gebunden ist, ver­
stehen wir, daB sowohl Sauerstoffmangel als auch Mangel an Atmungs­
material die Restitution verzogern muB. So erklart es sich, daB nach 
einer wiederholten Reizung, also nach periodisch wiederholten Erregungs­
vorgangen die Restitution immer mehr verzogert, d. h. das Refraktar­
stadium immer mehr verlangert wird. Dafiir ist wohl vor allem die all­
mahliche Erschopfung des unmittelbar verwertbaren Atmungsmaterials 
verantwortlich. Diese Ermudung ist bei den verschiedensten Objekten 
leicht auffindbar. 

Narkose. Die Erregbarkeit der Pflanzenzelle kann ebenso wie die der 
tierischen Zelle, etwa wie die der Nerven, durch Stoffe wie Alkohol, 
Chloroform und Ather reversibel vermindert oder reversibel aufgehoben 
werden. Fur diese Narkotisierung sind verschiedene Theorien aufgestellt 
worden, die wenigstens einzelne Teilprozesse der Narkose richtig erklaren. 
Zu einfach ist jedoch die Erklarung, die auf die permeabilitatsvermin­
dernde Wirkung der Narkotika das Hauptgewicht legt. Da die Erregung 
anscheinend zu einer Permeabilitatserhohung fuhrt, meinte man, daB 
eine Permeabilitatsverminderung die Erregbarkeit herabsetzen musse. 
Das ist aber schon insofern unwahrscheinlich, als einer erhohten Permeabili­
tat keineswegs eine erhohte Erregbarkeit entspricht, im Gegenteil fuhrt 
ja jede Erregung gleichzeitig mit der Permeabilitatserhohung zur Erreg­
barkeitsverminderung, nam­
lich zum Refraktarstadium; 
und die Erregbarkeit steigt 
wahrend der Erholung in 
dem MaBe wieder an, wie 
die Permeabilitat abnimmt 
(immer vorausgesetzt, daB 
die Permeabilitatserhohung 
uberhaupt eine typische Be­
gleiterscheinung der Erre­
gung ist). Zudem ist es ex­
perimentell nicht einmal 
sichergestellt, daB die Nar­
kose normalerweise zur 
Permea bilitatsverminderung 
fiihrt; sehr haufig ist sogar 
eine Permeabilitatserhohung 
festgestellt worden (HOFLER 
und WEBER; OSTERHOUT). 
Die N arkotika hemmen auch, 
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Abb.103. Sparmannia africana. Einwirknng von Athylalkohol· 
diimpfen auf die reizbaren Staubfiiden. Die Einwirkung beginnt 
unmittelbar nach der durch einen StoJlreiz bedingten Reaktion. 
Nachher werden keine StoJlreize mehr ausgeiibt. Unter der 
konstanten Einwirkung des Narkotikums treten ohne auJleren 
AnlaJl periodisch Reaktionen auf. Die Erscheinung laJlt sich 
durch die konstante chemische Reizwirkung (analog wie in 
Abb. 101) erkliiren. Die periodischen Erregungen fiihren 

schliel.llich zur Ermiidung. 

namentlich durch die Verdrangung anderer Substanzen von Oberflachen, den 
Ablauf chemischer Reaktionen und konnten so vor allem die Restitutions-
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prozesse beeintrachtigen. Ganz wesentlich erscheint aber ein oft iibersehener 
Umstand: bei der Einwirkung narkotisierender Stoffe werden sehr haufig 
Erregungsprozesse ausgelost, die auch zu ganz .normalen Bewegungs­
reaktionen fiihren. An seismonastisch reaktionsfahigen Pflanzen laBt 
sich das leicht beobachten (BUNNING). Den narkotisierenden Substanzen 
kommt also eine Reizwirkung zu; und wirken sie noch ein, wenn das 
Refraktarstadium bereits abgeklungen ist, so kommt es zu erneuten 
Erregungen. Hierdurch erfolgt dann schlieBlich, genau so wie nach 
anderen (etwa mechanischen) Dauerreizen, eine Ermiidung der vorher 
erwahnten Art (Abb. 103). Dabei tritt jedenfalls in den genauer unter­
suchten Fallen die Ermiidung keineswegs friiher ein, als nach einer ent­
sprechend oft wiederholten mechanischen Reizung. 

Abb.l04a und b. Diphasischer Aktionsstrom 
von NiteUa translucffls. a Versuchsanordnung, 
links elektrische Reizung, rechts Ableitung 
des Aktionsstroms, G Galvanometer; b elek­
trische Potentialdifferenz zwischen den 
beiden in a angegebenen Punkten B und G, 
etwa 30 Sekunden nach dem Reiz hat die 
Erregung die Strecke A B durchschritten, 
so daJ.l B jetzt gegen G negativ geW'orden' 
ist (Hebung der Kurve), nach weiteren 
20-25 Sekunden hat die Erregung Ger· 
reicht, wahrend sie in B wieder abgeklungen 
ist, so daJ.l numnehr G gegen B negativ ist 
(Kurvensenkung). Zeitmarken in Abstanden 

von 10 Sekunden; Pfeil: Reizzeit. 
Nach AUGER. 

Erregungsleitung. Die Erregung ist oft­
mals mit einer Erregungsleitung verkniipft, 
die in den typischen Fallen einen mit der 
Erregungsleitung der Nerven verwandten 
physiologischen ProzeB darstellt. Am 
leichtesten IaBt sich die Leitung natiirlich 
beobachten, wenn sie mit einer Bewegungs­
reaktion in den yom Reizort entfernten 
Teilen der Pflanze verbunden ist. Sonst 
miissen wir den Verlauf der Leitung an 
den anderen physiologischen Begleiter­
scheinungen des Erregungsvorganges stu­
dieren. Dabei bewahrt sich vor allem wie­
der die Registrierung der Aktionsstrome 1. 

Wie eine solche Messung vorgenommen 
werden kann, moge folgendes Beispiel 
(Abb. 104) zeigen. Auf einer zur Zellangs­
achse einer ·Internodialzelle von N itella 
translucens parallellaufenden Geraden wer­
den drei Punkte gewahlt. An Punkt A 
wird elektrisch gereizt, an Punkt B be­
findet sich eine der beiden ableitenden 
Elektroden, an Punkt 0, der von A noch 
weiter entfernt liegt, die zweite. Aus der 

Zeit von der Reizung bis zum Beginn der Erregung an der ersten ab­
leitenden Elektrode, sowie von da an bis zum Beginn der Erregung an 
der zweiten ableitenden Elektrode, ergibt sich die Geschwindigkeit del" 
Erregungsleitung. Bei dieser Art der Ableitung bekommt man natiirlich 
einen diphasischen Aktionsstrom. Die eine Phase entspricht der Nega­
tivitat an der ersten, die andere der Negativitat an derzweiten ableitenden 
Elektrode. Die Aktionsstromkurve laBt die Geschwindigkeit der Er­
regungsleitung, im genannten Beispiel 0,5 cm/Sek., ohne weiteres erkennen. 

Die eigentliche Erregungsleitung ist yom Erregungsvorgang seIber 
nicht zu trennen; sie stellt nichts anderes dar, als die Ausbreitung des 
Erregungsvorganges und ist daher an die gleichen Bedingungen gekniipft 
wie dieser; sie ist z. B. temperaturabhangig und narkotisierbar. Jeder 
Faktor, der den Erregungsvorgang beeinfluBt, also etwa die Anstiegszeit 
des Aktionsstroms andert, beeinfluBt auch die Geschwindigkeit der Er-

1 Namentlich Arbeiten UMRATHS; vgI. dessen Zusammenfassung: Erg. BioI. 14, 1 
(1937). Auch BOSE: Comparative electro-physiology. New York, Bombay and Calcutta 
1917; und mehrere Bande "Trans. Bose Res. Inst.". 
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regungsleitung. Die Tatsache, daB die Einzelzelle nach dem Alles-oder­
Nichts-Gesetz reagiert, zeigt auch, daB jede Erregung mit Erregungs­
leitung verkniipft ist; denn ohne sie konnte sich ja die Erregung bei der 
Reizung eines Zellortes nicht iiber die ganze Zelle ausbreiten. Wenn 
also eine Erregungsleitung iiber groBere Strecken nicht nachweisbar ist, 
so liegt das daran, daB die Leitung nicht oder nicht immer von einer 
Zelle auf die nachste iibergeht. 

Zur Erklarung der Erregungsleitung wurde eine mehr physikalische 
und eine mehr chemische Theorie aufgestellt. Nach der physikalischen 
Theorie wirkt der ortliche Aktionsstrom als elektrischer Reiz auf die 
angrenzenden Partien der Plasmagrenzschicht und veranlaBt diese eben­
falls zur Erregung. Nach der anderen Theorie ist fiir die Erregungsleitung 
die Bildung einer spezifischen Erregungssubstanz wichtig, die sich auf 
den Plasmaoberflachen ausbreitet und so das Fortschreiten der Erregung 
ermoglicht. Es darf wohl als sicher gelten, daB beiden Prinzipien eine 
Berechtigung zukommt. Einerseits ist die Moglichkeit der Erregungs­
auslosung durch elektrische Reize bekannt, und andererseits steht es 
auch fest, daB eine Erregungssubstanz gebildet wird, die weitere Er­
regungen auslosen kann. Ob die Erregungssubstanz erst bei der Er­
regung durch eine dann ablaufende chemische Reaktion entsteht oder 
ob sie nur durch die Strukturanderungen wahrend der Erregung frei­
gesetzt wird (sie ist auch in rasch abgetotetem Material nachweisbar), 
ist noch umstritten. Jedenfalls tritt wahrend der Erregung eine Substanz 
auf, die neuerdings SOLTYS und UMRATH sowie FITTING (2) teilweise 
analysiert haben. Es handelt sich urn eine Oxysaure mit hohem Sauer­
stoffgehalt und einem Molekulargewicht von etwa 500. Die von UMRATH 
und SOLTYS aus Neptunia plena gewonnenen Praparate losten noch in 
Verdiinnungen von 1: 100000000 bei Mimosa Erregungsvorgange aus. 

Wenn auch der genannten elektrischen Theorie der Erregungsleitung 
wohl eine Teilberechtigung zukommt, so kann doch kein Zweifel dariiber 
bestehen, daB in manchen Fallen der Ausbreitung der Erregungssubstanz 
die Hauptbedeutung zufallt. Das gilt wohl schon oft bei der Erregungs­
iibertragung von einer Zelle zur nachsten. Es braucht sich dabei nicht 
immer urn eine Ausbreitung der Substanz auf den Plasmaoberflachen 
zu handeln, auch andere Arten des Transports, etwa in den GefaBen, 
konnen wichtig sein. Namentlich bei der Mimose haben sich, wie wir 
spater sehen werden, die verschiedensten FaIle und Kombinationen aus­
gebildet. - Die Geschwindigkeit der Erregungsleitung betragt bei den 
Pflanzen durchweg einige Millimeter oder Zentimeter je Sekunde. 

Auch bei den Bakterien, deren Fahigkeit zu Alles-oder-Nichts-Erre­
gungen wir bereits erwahnten, findet sich gelegentlich Erregungsleitung, 
so bei den bipolar begeiBelten Spirillen (Abb. 84). Die Reaktion besteht hier 
(unabhangig von der Natur des Reizes) in der Umschaltung beider GeiBel­
schwingungsraume, des vorderen und des hinteren. Fiir den Eintritt 
dieser Reaktion geniigt aber die Reizung eines Zellpols; von dort wird 
die Erregung auf noch unbekannten Bahnen zum anderen Pol geleitet. 
Zumeist verlauft die Erregungsleitung so schnell, daB die Umschaltung 
beider Schwingungsraume gleichzeitig zu erfolgen scheint; gelegentlich 
kann die Leitung aber aus irgendwelchen Griinden gehemmt sein, so daB 
die Reaktion zunachst nur am direkt gereizten Pol eintritt, dann wirken 
natiirlich beide GeiBelschopfe voriibergehend gegeneinander, d. h. der 
Organismus verharrt kurze Zeit in Ruhe. 
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Andere Plasmaaktionen. Von den plasmatischenAktionen, die durcheine 
Reizung ausgelost werden und zu den Endreaktionen, also etwa den Bewe­
gungsreaktionen fuhren, konnen wir nur die Alles-oder-Nichts-Erregung einer 
so allgemeinen Betrachtung unterwerfen. Keineswegs aIle Reizreaktionen 
kommen durch ihre Vermittlung zustande. Das durfen wir behaupten, ob­
gleich noch fur viele Reaktionen, deren Entstehung erst ungenau bekannt 
ist, die Moglichkeit offen bleiben muB, daB doch Erregungsvorgange jener 
Art beteiligt sind. Sonst aber konnen auch ganz andersartige Beein­
flussungen der Plasmatatigkeit beteiligt sein, die wir aber erst bei der 
Besprechung der sie auslosenden Reize beschreiben konnen, da sie im 
Gegensatz zur Alles-oder-Nichts-Erregung fur die betreffende Reizart 
mehr oder weniger spezifisch sind. 

3. Die Bewegungsreaktionen. 
Die Reizphysiologie war von jeher weitgehend eine Physiologie der 

Reiz bewegungen. So erklart es sich, daB die allgemeinen Gesetze der 
Reizphysiologie auf Grund des Studiums der Bewegungsvorgange auf­
gestellt worden sind. 

Reizstarke und ReaktionsgroBe. Die Bewegungsreaktionen mussen 
irgend wie mit den Erregungsvorgangen zusammenhangen, wenn wir den 
Ausdruck Erregung iill weitesten Sinne benutzen. 

Schon fur die FaIle, in denen die Alles-oder-Nichts-Erregung das 
vermittelnde Glied zwischen Reiz und Reaktion darsteIlt, konnen die 
Beziehungen zwischen Reiz und Reaktion viel komplizierter sein als die 
zwischen Reiz und Erregung, vor aIlem, wenn wir die Bewegungsreaktionen 
nicht an Einzelzellen beobachten, sondern an Organen, die aus zahlreichen 
ZeIlen bestehen. Auch die Reaktion des ganzen Organs kann in manchen 
Fallen ebenso wie die Erregung der EinzelzeIle dem Alles-oder-Nichts­
Gesetz folgen. Das gilt z. B. fur die seismonastisch reaktionsfahigen 
Staubfaden von Berberis und Sparmannia oder fur die Reaktionen, die 
in den Gelenken der Mimose lokalisiert sind. Aber bereits an diesen Ob­
jekten konnen wir gelegentlich Ausnahmen feststellen. Wenn wir eine 
Mimose sehr stark reizen, und erst nach mehreren Minuten den Krum­
mungswinkel messen, so werden wir nicht selten finden, daB er 
groBer ist als nach einer schwachen Reizung. Das erklart sich aus dem 
Auftreten periodischer Erregungsvorgange. Es kann unter Umstanden 
bei starker Reizung soviel Erregungssubstanz gebildet werden, daB von 
dieser noch nach Beendigung einer Kriimmung gen~gend vorhanden ist, 
um eine erneute Erregung auszulosen. DaB eine tTberschwemmung der 
Pflanze mit Erregungssubstanz periodisch Erregungen und dadurch 
periodisch Reaktionen auszulosen vermag, erkennen wir auch, wenn ein 
abgeschnittenes Blatt in eine nicht zu sehr verdunnte Losung der Er­
regungssubstanz gesteIlt wird; es zeigt jetzt ebenfalls periodisch Reak­
tionen [FITTING (1)]. Diese periodischen Reaktionen konnen sich so 
uberlagern, daB die Reizlage des Blattes immer extremer wird. Eine 
ganz entsprechende Erscheinung tritt ein, wenn wir ein seismonastisch 
empfindliches Organ einer mechanischen oder elektrischen Dauerreizung 
unterwerfen. Der ersten Bewegungsreaktion folgt eine partieIle Ruck­
kriimmung; gleichzeitig klingt das Refraktarstadium aus; ist die Rl;liz­
schwelle wieder so niedrig, daB der Dauerreiz erneut wirksam wird, 
so erfolgt eine zweite Reaktion, die das Organ in manchen Fallen 
zur Krummung uber die erste Reizlage hinaus veranlaBt (das ist moglich, 
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obwohl die zweite Reaktion geringer ist als die erste; denn es war ja noch 
keine vollige Ruckkrummung eingetreten). 

N och wichtiger aber ist eine Abhangigkeit zwischen Reizstarke und 
ReaktionsgroBe, die sich daraus ergibt, daB je nach der Reizintensitat 
eine verschieden groBe Zahl von Zellen reagieren kann. Besteht eine 
gute Erregungsleitung von Zelle zu Zelle, so muB auch das ganze Organ 
in seiner Reaktion dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgen. 1st die Erre­
gungsleitung weniger gut oder geht sie uberhaupt nicht von einer Zelle 
zur anderen, so kann das Organ nicht nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
reagieren. Fur die ReaktionsgroBe ist dann 
vielmehr die Zahl der reagierenden Zellen ver­
antwortlich, und diese hangt aus zweierlei 
Grunden von der Reizstarke ab, einmal, weil 
die Zellen verschieden tief im Gewebe liegen, 
und daher yom Reiz verschieden leicht ge­
troffen werden, ferner, weil die Reizschwelle 
bei den einzelnen Zellen nicht genau uberein­
stimmt. Die Art der dann zutage tretenden 
Beziehung zwischen Reizstarke und Reaktion 
laBt sich in groben Zugen vorausberechnen. 
Fur die durch die beiden Faktoren "Lage im 
Gewebe" und "Rohe der Reizschwelle" be­
stimmte Empfindlichkeit der Zelle gegen Reize 
wird eine typische Verteilungskurve gelten. 
Daraus laBt sich dann leicht errechnen. daB 
zwischen der Reizintensitat und der Zahl der 
reagierenden Zellen (und damit der Reaktions­
groBe des Organs) eine Beziehung gilt, die 
sich durch eine S -formige Kurve darstellen 
laBt (Abb. 105). 
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Abb. 105 a und b. Eine Abhangigkeit 
der Reaktion von der Reizstarke, 
wie sie b zeigt, ist in einem vie1· 
zelligen Organ auch dann moglich, 
wenn die Einzelzelle nach dem Alles· 
oder·Nichts·Gesetz reagiert. Eine 
derartige Beziehung zwischen Reiz 
und Reaktion muD sich namlich 
schon ergeben, wenn sich die Reiz­
schwellen der einzelnen Zellen so wie 
in a durch eine Hiiufigkeitskurve 

darstellen lassen. 

WEBERsches Gesetz. Man ersieht hieraus, 
daB es ganz abwegig sein kann, aus einer 
experimentell gefundenen Beziehung zwischen 
Reizstarke und ReaktionsgroBe Ruckschlusse 
auf die Natur der zugrunde liegenden Zellvor­
gange ziehen zu wollen. Das gilt auch fUr 
die Stellungnahme zu einer speziellen Bezie­
hung, die als WEBER-FECHNERsches Gesetz 
bekannt ist. Dieses Gesetz ist aus der Psychologie bzw. aus der tierischen 
und menschlichen Sinnesphysiologie auch in die Pflanzenphysiologie 
ubernommen worden. Nach seiner ursprunglichen Formulierung laBt 
sich die Beziehung zwischen Reizwirkung (E) und Reizstarke (R) durch 
die Formel E = const . log R wiedergeben. Diese Formulierung konnte 
nicht befriedigen, weil nach ihr die sinnlosen Wertepaare R = 0, 
E = - (Xl und R = (Xl, E = (Xl errechenbar sind. PUTTER hat statt des sen 
die Formulierung 

vorgeschlagen, worin H den Rochstwert der Reizwirkung, e die Basis 
der naturlichen Logarithmen bedeutet. 

Es besagt nicht allzuviel, daB diese yom WEBERschen Gesetz be­
hauptete Beziehung experimentell mehrfach bestatigt worden ist. Zumeist 

b 
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war die Regel fur sehr starke und sehr schwache Reizung nicht mehr 
gultig. Die experimentell gefundenen Daten konnen also auch dem Teil­
stuck einer S-formigen Kurve entsprechen, wir wir sie oben abgeleitet 
haben (Abb. 106). In anderen Fallen laBt sich die Beziehung zwischen 
Reiz und Reaktion auch auf das Massenwirkungsgesetz zuruckfuhren 
(WALTER). Jedenfalls gibt es zumeist eine ganze Reihe von Faktoren, 
die es analog wie beim Verlauf einer chemischen Reaktion bestimmen, 
daB der durch einen bestimmten Reizbetrag erzielbare Reaktionszuwachs 
immer geringer wird, je groBer die Reaktion schon ist. Irgend etwas 
besonders Interessantes kann also, im Gegensatz zur fruher oft ver­
tretenen Auffassung, nicht darin gesehen werden, daB zwischen Reiz 
und Reaktion in groben Zugen eine durch das WEBERsche Gesetz dar­
stellbare Beziehung gilt. Diese Behauptung gilt um so mehr, als sich die 
Regel sowohl aus einem entsprechenden Verhaltnis zwischen Reiz und 
Reizaufnahme, zwischen Reizaufnahme und Erregung oder endlich zwischen 
Erregung und Reaktion erklaren kann. Das "Gesetz" kann also uberaus 

Heizinfensifiif -

mannigfaltige Ursa chen haben und die 
fruhere Anschauung, in ihm komme eine 
wesentliche innere Ubereinstimmung tieri­
scher und pflanzlicher Reizphysiologie zum 
Ausdruck, muB fallengelassen werden. 

Reizmengengesetz. Auch bei der Be­
urteilung des sog. Reizmengengesetzes ist 
die Berucksichtigung der komplizierten 
Beziehungen zwischen Reiz, Reizaufnahme, 

Abb.106. Beispiel fiir eine dem WEBER- Erregung und Reaktl'on erforderll·ch. Dl'e FECHNERschen Gesetz folgende Beziehung 
zwischen Reiz und Erregung. Uberlegungen, die fruher zur Aufstellung 

des Reizmengengesetzes fuhrten, beziehen 
sich eigentlich nur auf den Reizaufnahmevorgang. Fur diesen wird es 
auch in vielen Fallen mehr oder weniger zutreffen, daB eine ver­
minderte Reizintensitat durch eine verlangerte Einwirkungsdauer des 
Reizes ausgeglichen werden kann, daB es also, wie jenes Gesetz fordert, 
auf die Reizmenge ankommt. Das wird beispielsweise vielfach bei der 
Lichtreizung zutreffen. 1m ReizaufnahmeprozeB wird hier die absor­
bierte Energie fUr photochemische Reaktionen ausgenutzt; und bei diesen 
gilt in groben Zugen und angenahert die Regel, daB mit den verschiedensten 
Lichtintensitaten die gleiche Menge von Reaktionsprodukten gebildet 
wird, wenn die Reizmenge, also das Produkt von Intensitat und Einwir­
kungsdauer des Lichtes gleich ist. Aber darum braucht diese Regel durch­
aus nicht fUr die Beziehung zwischen ReizaufnahmeprozeB und Erregung, 
zwischen Reiz und Erregung oder zwischen Reiz und Reaktion zu be­
stehen. Wenn durch den Ablauf der unmittelbar von der absorbierten 
Lichtenergie bewirkten Reizaufnahmevorgange eine Alles-oder-Nichts­
Erregung im Plasma ausgelost wird (und das trifft in einigen Fallen be­
stimmt zu), dann ist das Reizmengengesetz auf die Beziehung zwischen 
Reiz und Erregung, sowie auf die Beziehung zwischen Reiz und Reaktion 
nicht mehr anwendbar. So ist es auch durchaus verstandlich, daB dieses 
Gesetz in der neueren Forschung stark in den Hintergrund getreten ist. 

Reaktionsart. Die Bewegungsreaktionen seIber konnen sehr verschie­
dener Art sein. Man pflegt sie in einigen Typen zusammenzufassen. Die 
Kriimmungsbewegungen nicht freibeweglicher Pflanzen werden in N astien 
und Tropismen eingeteilt. Von einer nastischen Bewegung sprechen wir, 
wenn die Krummungsrichtung des Organs schon durch den Bau des 
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Organs festgelegt ist, also nicht von der Angriffsrichtung des Reizes ab­
hangt. Bei den Tropismen dagegen wird die Kriimmungsrichtung durch 
die Angriffsrichtung des Reizes bestimmt, und zwar erfolgt die Kriimmung 
in den meisten Fallen dann entweder in der Richtung zum Reiz hin (posi­
tiver Tropismus) oder von diesem fort (negativer Tropismus); die Be­
ziehung zwischen Angriffsrichtung des Reizes und Kriimmungsrichtung 
kann aber bei den Tropismen auch komplizierter sein. Raben wir es da­
gegen mit Bewegungsreaktionen freibeweglicher Organismen zu tun, so 
sprechen wir von Taxien, die wieder positiv oder negativ sein konnen. 
Die Taxis kann entstehen, indem der Organismus eine in seiner Organi­
sation begriindete, in ihrer Richtung nicht durch den Reiz bestimmte 
Bewegungsanderung zeigt, sofem el' in eine neuartige, als Reiz wirk­
same Umgebung gelangt, also z. B. darin, daB er in der Richtung, 
aus der er kommt, zuriickschwimmt (phobotaktische Reaktion). In 
anderen Fallen kann sich der Organismus in die Richtung des Reiz­
gefalles einstellen, und dann direkt auf die Reizquelle zu oder von ihr 
fortschwimmen (topotaktische Reaktion). Die phobotaktischen Reak­
tionen sind also den Nastien, die topotaktischen den Tropismen der nicht 
freibeweglichen Organismen analog. 

Eine Vollstandigkeit darf diese Einteilung nicht beanspruchen. Wir 
miissen vor allem noch beriicksichtigen, daB der Reiz auch Spritzbewe­
gungen, Ablosung von Teilen der Pflanze (Chorismen), Bewegungs­
erscheinungen des Plasmas (Dinesen) usw. auslosen kann. 

Die auBerlich sichtbaren Reizwirkungen konnen auBer in Bewegungs­
reaktionen auch in Turgor- oder Wachstumsbeeinflussungen bestehen, 
die - namlich wenn sie an allen Seiten eines Organs gleich stark sind -
nicht zu Bewegungen fiihren. Randelt es sich dabei urn Wachstums­
beeinflussungen, die nicht nur voriibergehender Natur sind, so konnen 
sie eine Modifizierung der Gestalt der Pflanze verursachen; wir haben 
es dann mit einer sog. formativen Reizwirkung zu tun. 
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II. Wirknng mechanischer Reize. 
1. Schadigende mechanische Einwirknngen. 

Wundwirkung auf die Zelle. Eine mechanische Verletzung der Zelle 
fiihrt zu tiefgreifenden Umwandlungen im Protoplasma, die schon mikro­
skopisch wahrnehmbar sind (KUSTER; LEPESCHKIN). Es bilden sich 
Vakuolen; Teile des Plasmas koagulieren. 1m Zusammenhang damit 
kann sich die Viskositat stark erhohen, das wird unter anderem an einer 
erschwerten Verlagerungsfahigkeit der Starkekorner deutlich. Die Zer­
storungen innerhalb des Plasmas ziehen auch eine Erhohung der Permea­
bilitat fiir geloste Stoffe, also eine Verminderung, wenn nicht sogar einen 
volligen Verlust der Semipermeabilitat nach sich. Dieser partielle oder 
vollstandige Semipermeabilitatsverlust auBert sich unter anderem in 
einer erschwerten Plasmolyse (die plasmolysierende Losung dringt ein!) 
und im Auftreten eines Verletzungsstroms, der seine Entstehung ja, wie 
wir schon sahen, einem Ausgleich des Ruhepotentials durch Semipermea­
bilitatsverlust verdankt. Die Zerstorung der Semipermeabilitat betrifft 
oft zunachst, oder in einigen Fallen iiberhaupt nur die auBere Plasma­
grenzschicht, das "Plasmalemma"; der Vakuole kann also noch weiterhin 
osmotisch Wasser entzogen werden, und aus hypotonischen Losungen 
kann sie seIber weiterhin Wasser aufnehmen. Findet die Permeabilitats­
erhohung auch im Tonoplasten statt, so konnen ansehnliche Fliissigkeits­
mengen aus der Vakuole in das Plasma iibertreten (Vakuolenkontraktion) 
oder sogar in die Umgebung gelangen (Reizplasmolyse). Freilich sind 
an diesen Fliissigkeitsabgaben nicht immer nur Permeabilitatserhohungen 
beteiligt, sondern oft auch kolloidchemische Vorgange (Synaerese), 
die zur Freisetzung von Wasser fiihren; solche Umwandlungen haben 
wir friiher schon kennengelernt [PRAT; WEBER; BUNNING (2)]. 

AIle diese Wirkungen sind besonders stark, wenn es in einzelnen Zellen 
zur Durchmischung der Bestandteile gekommen ist; dann finden natiir­
lich physikalische und chemische Reaktionen zwischen Bestandteilen 
statt, die normalerweise raumlich voneinander getrennt sind. Stoffe werden 
aus vorher von semipermeablen Membranen umschlossenen Raumen 

517 freigesetzt; diese Stoffe, 
sowie die bei den neu ein­
geleiteten Reaktionen ent­
standenen, wirken auf die 
angrenzendenZellen, rufen 
dort ebenfalls Schadigun­
gen hervor und bedingen 
bereits hierdurch eineAus­
breitung der Schadigung 
und Reizwirkung iiber gro­
Bere Streck en; wissen wir 
doch, daB beispielsweise 
der Zellsaft auf das Binnen­
plasma schadigend wirkt. 
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Abb. 107. Aktionstemperatur als Ansdruck der Atmungssteigerung 
nach mechanischer Verletzung eines Epikotyls von V icia Faba. 
Abszisse Zeit in Minnten. Ordinate Temperatur in 0 0010 (also 
Temperaturerh6hung gegen den Ausgangszustand). Nach'DRAWERT. 

Vermoge einer Selbst­
regulation setzen dann, 
wie wir schon erortert 

haben, restitui~r~nde Vorgange ein. Die Atmung wird gesteigert, so eine 
erhohte Energteheferung eingeleitet und durch diese intensive Lebens­
tatigkeit die Beseitigung der Schaden ermoglicht. Die Atmungssteigerung 
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ist dabei begreiflicherweise um so ansehnlicher und um so langer dauernd, 
je starker die zu beseitigenden Schaq.en sind. Sie kann (gemessen an 
der Kohlensaureabgabe oder an der Warmebildung) weniger als eine Stunde 
dauern, aber auch mehrere Stunden oder Tage (THIESSEN; DRAWERT) 
(Abb. 107, vgl. auch S. 24). 

Es leuchtet ein, daB eine durch starke mechanische Beeinflussung 
hervorgerufene Schadigung nicht nur zur Turgorsenkung, sondern auch -
wenn es sich um wachsende Organe handelt - zur Wachstumshemmung 
fiihren muB. Bei der Verletzung eines Gewebes findet man sehr haufig 
zunachst eine Verkiirzung, die der Verwundung unmittelbar folgt; in 
vielen Fallen laBt sich dabei der Austritt von Fliissigkeit aus den Zellen in 
die Interzellularen feststellen 
(Folge der Permeabilitatser­
hohung!). An Wurzeln, diege­
niigend lichtdurchlassig sind, 
kann man dieseReaktion schon 
nach ziemlich unbedeutend er­
scheinender mechanischer Ein­
wirkung (Reiben zwischen den 
Fingern) beobachten (NICO­
LAI). Nach einigen Minuten 
beginnt dann die Wiederauf­
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Abb. 108. Herabsetzung der Wachstumsgeschwindigkeit einer 
Keimwurzel von Vida Faba nach starker elektrischer Reizung. 
Der Pfeil gibt den Zeitpunkt der Reizung an. Abszisse Zeit 

in Minuten, Ordinate Zuwachs in /1. Nach DRAWERT. 

nahme der Fliissigkeit; die Semipermeabilitat ist also wiederhergestellt, 
das Wachstum jedoch begreiflicherweise noch verzogert. Erst nach einer 
1/2 Stunde oder nach mehreren Stunden beginnt auch der Wiederan­
stieg der Wachstumsge­
schwindigkeit. Die Wachs­
tumsgeschwindigkeit er­
hoht sich dabei in vielen 
Fallen schlieBlich sogar iiber 
den urspriinglichen Wert 
(Abb. 108, 109.) Das haben 
wir schon friiher erwahnt 
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und Aals Folge dedr verstark- Abb.109. Wie Abb.l08, iedoch schwache elektrische Reizung. 
ten tmung ge eutet. - Vorlibergehende WachstumsWrderung. Nach DRAWERT. 

AuBerdemschlieBtjede Ver-
letzung des Gewebes normalerweise auch noch die Auslosung der im 
vorigen Abschnitt besprochenen Alles-oder-Nichts-Erregung ein, die jetzt 
aber natiirlich mengenmaBig mit ihren Folgen hinter den viel starkeren 
der Beschadigung zuriicktritt. 

Traumatotropismus. Da sich die Wundwirkung zwar etwas, aber doch 
meist nicht iiber die ganze Pflanze ausbreitet, und bei einseitiger Reizung 
auch nicht notwendig die antagonistische Flanke in Mitleidenschaft ge­
zogen wird, so kommt es bei einseitiger Verletzung zunachst zu einer 
positiv-traumatotropischen Kriimmung, also zu einer Kriimmung, bei der 
die Wundseite konkav ist, und die mehr oder weniger auf die Wund­
nahe beschrankt bleibt. Sie erklart sich einerseits aus der Turgorver­
minderung und andererseits aus der Wachstumsverzogerung in der Wund­
nahe. (Manche Autoren halten es nicht fiir ratsam, diese Kriimmung 
als einen Traumatotropismus zu bezeichnen, da sie zu sehr eine einfache 
und direkte Wirkung der Verletzung darstellt.) Die spater einsetzende 
Wachstumsforderung fiihrt dann, oft erst nach einigen Stunden, zu neg~­
tiven Kriimmungen, die jedoch fehlen konnen, z. B. dann, wenn auch die 

9* 
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der Wunde gegeniiberliegende Seite im Wachstum gefordert wird. Die 
Reizwirkung breitet sich in ma:Qchen Fallen bis zur Gegenseite aus, 
kann dort aber zumeist keine ansehnliche Hemmung mehr bedingen, 
sondern nur eine Forderung, die dann die negativ traumatotropische 
Kriimmung hemmt oder sogar die anfangliche positive Kriimmung 
unterstiitzt [STARK (2); BUNNING (1); BEYER, WEIMANN]. 

Ubrigens sind friiher oft auch Kriimmungen als traumatotropisch bezeichnet worden, 
die, wie spatere Untersuchungen lehrten, ihre Entstehung einer indirekten Wirkung der 
Wunde verdanken: Ein Einschnitt hemmt den Transport der fiir das Wachstum notwendigen 
Stoffe, namentlich den Transport der Wuchshormone; auch dadurch miissen natiirlich 
zur Wunde gerichtete Kriimmungen entstehen, bei denen die Wundseite konkav wird. 
Die eigentlichen traumatotropischen Kriimmungen sind also oft verdeckt. 

Nekrohormone. Zu den Substanzen, die von den beschadigten oder abge­
storbenen Zellen abgegeben werden, und die auf die angrenzenden Zellen 

a 

Abb.ll0 a und b. Zellteilungen 
unter der Wundflache einer 
Kohlrabiknolle. a WundfIache 
nicht abgespiilt. b Wundfliiche 
mit Wasser abgespiilt (weniger 

Teilungen). 
Nach HABERLANDT. 

einwirken, gehoren vor aHem auch solche, die die 
Zellteilung fordern. Durch HABERLANDTs (2) Unter­
suchungen sind wir iiber die Existenz solcher Wund­
hormone (Nekrohormone) unterrichtet. Wird die 
Wundflache des verletzten Gewebes gewaschen, so 
werden die Teilungen in den angrenzenden Schichten 
erheblich eingeschrankt, weil nunmehr die beim Ver­
let zen entstandenen teilungsauslosenden Stoffe weit­
gehend fortgespult wurden (Abb. 110). 1m allge­
meinen handelt es sich nicht nur urn eine Teilungs­
forderung, sondern zugleich wird auch die Zell­
streckung, aber in wesentlich geringerem MaBe, 
gefordert. 

Die Wachstums- und Teilungsforderung durch 
Verwundungen ist in manchen Fallen auch schon 
ohne mikroskopische Untersuchung erkennbar. So 
bei der Ausbildung des Wundkorks, die einen wich­
tigen Vorgang der Wundheilung darstellt. Oder bei 
der Entstehung eines Kallus, an der sich ebenso 
wie bei der Wundkorkbildung nicht nur Zellen 
beteiligen konnen, die schon vor der Verwundung 
meristematisch waren; der Wundreiz veranlaBt 
auch die Zellen, die bereits ihre normale definitive 

GroBe erreicht hatten, und normalerweise keine weiteren Teilungen voll­
fuhrt hatten, zu erneutem Wachstum und erneuten Teilungen. Auch 
die Kallusbildung ist ja fur den WundverschluB wichtig. 

Ob es sich bei den Nekrohormonen, die fUr die erneuten Teilungen 
verantwortlich gemacht werden, chemisch immer urn ein und dieselbe 
Substanz handelt, erscheint recht zweifelhaft. Offenbar werden bei der 
Verwundung und Abtotung verschiedenartige Substanzen gebildet oder 
freigesetzt, die eine derartige Wirkung auf die Nachbarzellen entfalten 
konnen. Eine von ihnen wurde kurzlich weitgehend analysiert (BONNER 
und ENGLISH). Als ein geeignetes Testobjekt zur Prufung der Wirksam­
keit der gewonnenen Praparate hat sich das Parenchym der Phaseolus­
Perikarpien erwiesen (WEHNELT). Der Ester der ermittelten Substanz, 
die eine Saure ist, hat die Zusammensetzung CnH170 4N (einschlieBlich 
einer beim Verestern eingefuhrten Methylgruppe); die Substanz wurde 
als Traumatin bezeichnet. Aber dafur, daB wir es in anderen Fallen vor­
wiegend mit anderen Substanzen zu tun haben, sprechen vielseitige Er­
fahrungen. Schon HABERLANDT hat eine Spezifitat nachgewiesen: Die 
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Safte einer Pflanze wirken zwar auch auf andere Arten derselben Familie 
oft teilungsauslosend, jedoch nicht auf Arten anderer Familien. Be­
reits innerhalb einer Familie bestehen Unterschiede; z. B. ist der Ge­
webesaft von Bryophyllum crunatum und Cra88ula lactea bei Echeveria 
unwirksam [HABERLANDT (2, 3)]. Die Wundhormone der einzelnen Arten 
lassen sich auch durch ihre unterschiedliche Loslichkeit, Hitzebestan­
digkeit und andere leicht feststellbare Eigenschaften voneinander unter­
scheiden. So mag die Annahme, daB neben jenem Traumatin in anderen 
Fallen die beim Absterben auftretenden EiweiBabbauprodukte als Wund­
hormone wirksam sind, durchaus berechtigt sein. Speziell Tyrosin solI 
diese Funktion in manchen Fallen iibernehmen (ORs6s). 

Die Ermittlung der ehemisehen Natur dieser Teilungshormone wird dadureh ersehwert, 
daB zahlreiehe Substanzen, die mit den gesuehten bestimmt nieht identiseh sind, in nieht 
zu geringen Konzentrationen teilungsauslosend wirken. Dabei handelt es sieh, wie z. B. 
wohl bei der Teilungsauslosung dureh Hormone der Zellstreekung, um indirekte Wirkungen, 
die zustande kommen, weil die angewandten Konzentrationen bereits sehadigend wirken 
und somit die Freisetzung der eigentliehen Nekrohormone ermogliehen. 

Es ist sichergestellt, daB die Teilungshormone nicht etwa nur bei tod­
lich wirkenden Verwundungen freigesetzt werden, sondern auch schon 
bei viel schwacheren Eingriffen, z. B. durch Druck oder Reibung der 
Zellen. Selbst die schwa chen Reizungen, die iiberhaupt nicht zu 
eigentlichen Schadigungen, sondern nur zur Auslosung der normalen 
Alles-oder-Nichts-Erregung fiihren, sind mit der Bildung zellteilungs­
auslosender Substanzen verbunden. Die bereits genannte "Erregungs­
substanz" hat sich namlich in dieser Hinsicht ebenfalls als wirksam er­
wiesen. Allerdings bedarf es, wenn der Pflanze nicht konzentrierte Pra­
parate geboten werden, mehrfach wiederholter Reizung, urn die erforder­
liche Uberschwemmung der Pflanze mit der Erregungssubstanz zu ermog­
lichen. Auch die Untersuchungen iiber die chemische Natur dieser Er­
regungssubstanz haben zu dem Ergebnis gefiihrt, daB sie bei den ein­
zelnen Arten nicht iibereinstimmt [UMRATH und SOLTYS; UMRATH (5)]. 
Die bisher analysierten Erregungssubstanzen sind mit dem Traumatin 
nicht identisch. Da aber auch Verwundungen Erregungsvorgange aus­
losen, also zur Bildung der Erregungssubstanz fiihren, darf die Erregungs­
substanz zum mindesten als eine Komponente der Wundhormone be­
trachtet werden. 

2. Wirkung von Beruhrungs- und StoJ3reizen. 
Haptotropismus. Die eben genannte Beziehung zwischen Erregungs­

substanzen und Wundhormonen bildet wieder einen Hinweis darauf, 
daB wir die normale Reizung in mancher Hinsicht als einen harmlosen 
Grenzfall der Schadigung betrachten diirfen. Daher darf es uns auch 
nicht wundern, daB eine durch StoB oder Reibung vorgenommene mecha­
nische Reizung vielfach ahnliche Wirkungen hat, wie eine Verletzung. 
So kann eine durch Beriihrung bedingte einseitige Turgorsenkung oder 
Wachstumshemmung zu positiv thigmotropischen (= haptotropischen) 
Kriimmungen fiihren; die sekundar, als Ausdruck der Folge der resti­
tuierenden Vorgartge, einsetzende Wachstumsbeschleunigung kann spater 
zu negativen Kriimmungen fiihren. Die Wachstumsbeschleunigung tritt 
wieder urn so friiher und starker ein, je schwacher die durch die Beriihrung 
bedingte Schadigung war. Bei sehr schwachen mechanischen Reizen 
werden (wenn iiberhaupt noch eine Wirksamkeit besteht) nur die normalen 
(dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgenden) Erregungsvorgange ausgelost; 
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auch sie konnen zu Turgor- und Wachstumsanderungen fiihren, die thigmo­
tropische Kriimmungen zur Folge haben. 

Namentlich an Keimpflanzen, deren Turgor und Wachstum sich 
naturgemaB leicht beeinflussen lassen, sind solche thigmotropischen 
Kriimmungen erzielbar. STARK (1) hat ihre weite Verbreitung gezeigt. 
Zur Reizung geniigt das Streichen mit Holzstabchen oder anderen festen 
Gegenstanden. - Fur diese Reaktionen ist das WEBERsche Gesetz in 
groben Ziigen giiltig: Werden zwei gegeniiberliegende Flanken gereizt, 
so kommt es fiir den Erfolg der Reizung nicht auf den absoluten, sondern 
auf den relativen Reizunterschied beider Flanken an. 

Wird z. B. eine Seite eines Panicum-Keimlings 2mal, die gegeniiberliegende lmal mit 
einem Holzstabchen gestrichen, so ist im Durchschnitt gerade noch eine positive Kriim­
mung feststellbar. Wird dagegen eine Seite 20mal, die gegeniiberliegende 19mal gestrichen, 
so fiihrt der ReiziiberschuB der einen Seite (obwohl er absolut ebenso groB ist wie beim 
vorgenannten Versuch) nicht mehr zur Reaktion. Dagegen wird eine ebenso starke Reak­
tion wie beim erstgenannten Versuch erreicht, wenn eine Flanke 5mal, die andere Imal 
bzw. eine Flanke l00mal, die andere 20mal gestrichen wird, wenn also der relative Unter­
schied 5: 1 betragt. 

Diese Giiltigkeit des WEBERschen Gesetzes bedeutet nicht mehr, als daB 
der Erfolg eines bestimmten Reiz betrages immer geringer wird, je mehr durch 
vorhergehende Reizung schon ein mehr oder weniger groBer Teil der iiber­
haupt moglichen Plasmazustands- und Wachstumsanderungen hervorge­
rufen worden ist; aber das ist ohnehin selbstverstandlich und besagt, wie 
wir sahen, nicht einmal etwas gegen die Annahme, daB die Einzelzellen 
hier nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz reagieren. Wegen der bei Be­
riihrungsreizen allgemein auftretenden Aktionsstrome und wegen der 
engen Verwandtschaft zu den Bewegungen der "Sensitiven" ist es so­
gar sehr wahrscheinlich, daB bei der thigmotropischen Reizung Alles­
oder-Nichts-Reaktionen der Einzelzelle entscheidend sind (wenn nicht so 
stark gereizt wird, daB auBerdem Schadigungen eintreten). - Auch die 
Giiltigkeit des Resultantengesetzes bei diesem Thigmotropismus ist nicht 
allzu interessant: Werden zwei einander nicht genau gegeniiberliegende 
Flanken gereizt, so entspricht die Kriimmungsrichtung der Resultanten; 
sie liegt also (bei gleichstarker Reizung beider Flanken) in der Mitte 
zwischen den beiden Reizangriffsrichtungen oder (bei starkerer Reizung 
einer Flanke) der Angriffsrichtung der starkeren Reizung genahert. Die 
Giiltigkeit des Resultantengesetzes ist eine zwangslaufige Folge erstens 
der Abhangigkeit der Reaktionsstarke von der Reizstarke und zweitens 
der Tatsache, daB die Reizleitung jedenfalls in der Querrichtung nicht 
sehr weit erfolgt (sonst waren ja auch so starke Kriimmungen gar nicht 
moglich). 

Ubrigens ist die Ausbreitung der Reizwirkung auch in der Langs­
richtung der Keimlinge meist ziemlich unbedeutend. Die Reaktion be­
schrankt sich also auf die Reiznahe. Welcher Natur die nur iiber wenige 
Millimeter erfolgende Leitung ist, wissen wir nicht genau; jedenfalls ist 
die Erregungsleitung bei jungen Keimlingen meist erst wenig ausgebildet 
[UMRATH (2)]; dagegen ist ein Transport von Erregungssubstanz wohl 
in allen Fallen moglich. 

3. SonderfiUle starker Seismoreaktionen. 
Uberblick [PFEFFER; BUNNING (4)]. Die nach mechanischer Reizung 

ablaufenden Vorgange lassen sich, obwohl sie im grundsatzlichen in allen 
Pflanzen mehr oder weniger ahnlicher Natur sein werden, viel leichter 
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bei einigen Sonderfallen studieren, in denen sie extrem ausgebildet sind. 
In diesen extremen Fallen kann sowohl die Reizaufnahme besonders 
erleichtert, als auch die Erregbarkeit des Plasmas, und ferner die Fahig­
keit zu Bewegungsreaktionen besonders gut sein. Solche Extremfalle 
finden wir einerseits bei der Seismonastie der "Sensitiven" oder der reiz­
baren Staubfaden und 
Narben,andererseits bei 
der Thigmonastie und 
dem Thigmotropismus, 
etwa dem der Ranken. 
Wir betrachten hier zu­
nachst die Pflanzen mit 
besonders gut ausge­
bildeter seismischer Re­
aktionsfahigkeit. 

Die seismisch be­
dingten Reaktionen be­
ruhen zumeist darauf, 
daB der StoBreiz (also 
die Erschtitterung) Zell­
vorgange auslost, die 
zu Turgorsenkungen 
£lihren, seltener kommt 
es spater dann auch 
noch zu Wachstumsan­
derungen. Zu den ver­
mittelnden Plasmavor­
gangen gehort in allen 
Fallen die Alles-oder­
Nichts-Erregung. Wir 
verschaffen uns hier zu­
erst einen Uberblick 
tiber die wichtigsten 
FaIle. 

Die Mimose hat von 
jeher das meiste Inter­
esse beansprucht. - Sie 
h d 1 f · d Abb. llI. Mimosa pudica. Keimpflanze, schrag yon oben gesehen. Das 

at oppe t ge Ie erte obere Bild zeigt die Pflanze yor derReiznng; nnr das alteste (im Gegen­
Blatter (Abb. 111). Der satz zu den jiingeren schon yier Sekundarblattstiele zeigend) ist 

10 Minuten yor der Aufnahme gereizt. worden und befindet sich im 
primare Blattstiel ist Stadium der riicklilufigen Bewegung. Das untere Bild zeigt die gleiche 
durch el'n basales Ge- Pflanze unmittelbar nach einer Reizung aller Blatter. Die Blattchen sind 

nach oben zusammengeklappt; die sekundaren Blattstiele haben sich 
lenk, das den fiir Bewe- genahert und die primaren Blattstiele gesenkt (die Reaktion der pri-

maren Blattstiele ist beim Blick schrag von oben natiirlich nnr wenig 
gungsgelenke typischen erkennbar). Etwas yerkleinert. 

Bau zeigt, mit dem 
Stamm verbunden. Bei einer Reizung senkt sich der primare Blattstiel, 
indem sich das Gelenk auf der Unterseite verkiirzt, auf der Oberseite 
verlangert. Von diesem primaren Blattstiel gehen vier sekundare aus, 
die jeder eine groBe Zahl von Blattchen tragen. Bei einer Reizung nahern 
sich diese vier Sekundarstiele durch entsprechende Reaktionen ihrer 
Gelenke. Die Blattchen klappen, eben£alls durch gegensatzliche Langen­
anderung zweier Flanken ihrer Gelenke, nach oben. Auffallig ist bei der 
Mimose die tiber weite Strecken, oft durch die ganze P£lanze hindurch­
gehende "Reizleitung". - Die Reaktion beginnt, nachdem eine Latenzzeit 
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von 0,1-1 Sekunde verstrichen ist. Rohe Temperatur kiirzt die Latenz­
zeit ab, niedrige verlangert sie. Die Reaktion seIber erfordert mehrere 

Sekunden; sie wird gleich nach der 
Erreichung der Endlage von der Riick­
kriimmung abgelost, die das Blatt 
etwa 1/2 Stunde spater wieder in die 
alte Lage gebracht hat. 

Wesentlich schneller verlaufen die 
Reaktionen bei der Droseracee Dio­
naea muscipula. Die Blattspreite be­
sitzt zwei Fliigel , die nach einer 
Reizung der Innenflachen, besonders 
leicht nach einer Beriihrung der dort 
stehenden steifen Borsten, unter giin­
stigen AuBenbedingungen in Bruch­
teilen einer Sekunde zusammenklappen 
konnen (Abb. 112). Die Ralften grei-

Abb. 112. Dionaea muscipula. Einige FangbHttter f d "h R 
geschlossen, andere geoffnet. Na.ttirliche GroBe. en ann mIt 1 ren andzahnen in-

einander und so konnen Insekten ge­
fangen werden, die dann durch ein 

8 

Abb.113. Abb.114. 
Abb. 113. Berberisbliite. Die BliitenhiiJle Bowie vier der StaubgefiiBe wurden entfernt. Von den beiden ver­

bliebenen StaubgefiiBen wurde eines (im Bild links) durch Bertihrung an der empfindlichen Zone 
der Basisoberseite gereizt. Etwa 3fach vergroBert. 

Abb. 114. Berberis vulgaris. Darstellung des Bewegungsverlaufs nach einer photographischen Registrierung. 
Oben: Reizsignal; R Reizbeginn. L Ende der Latenzzeit (0,04 Sekunden), B Ende der Reaktion (0,15 Sekunden 

nach dem Reiz). Unten 4 Zeitmarken in 'I, Sekunden Abstand. Nach ConA. 

Abb. 115. Sparmannia a/ricana. Staubgefiifle (bzw. 
Staminodien) links ungereizt, rechts seismisch gereizt. 

N atiirliche GroBe. 

abgeschiedenes Driisensekret ver­
daut werden. Die Droseracee 
Aldrovandia verhalt sich ganz 
ahnlich wie Dionaea. 

Weniger auffallig sind die Seis­
moreaktionen einiger Staubfaden 
und Narben. Die StaubgefaBe von 
Berberis und M ahonia kriimmen 
sich nach einer StoBreizung der 
Basis der inneren Filamentseite 
zum Bliiteninnern. Die Bewegung 
erfolgt iiberaus schnell, meist in 

weniger als 1/10 Sekunde und die Latenzzeit ist unter giinstigen AuBen­
bedingungen oft noch kiirzer (Abb. 113, 114). Bei den Staubfaden von 
Sparmannia und von Helianthemum ist nur die Basis der AuBenseite emp­
findlich. Die Kriimmung findet demgemaB, da sie durchweg nur durch 



SonderfiWe starker Seismoreaktionen. 137 

Turgorsenkung, also Verkiirzung der gereizten Seite entsteht, nach au Ben 
statt (Abb. 115, 116). Latenzzeit und Reaktionsdauer stimmen ungefahr 
mit denen der Mimose iiberein (Abb. 116). Bei Sparmannia ist auch 
eine Reizleitung von einem Staubfaden zu den angrenzenden moglich, 
jedoch nur innerhalb jedes Staubfadenbiischels; von einem Biischel zum 
angrenzenden findet keine Leitung statt. Bei Helianthemum fehlt (ebenso 
wie auch bei Berberis) die Lei­
tung zu benachbarten Staub­
faden. Unter den Kompositen 
haben sehr viele Arten reak­
tionsfahige Sta u bfaden ; am ~ 
besten wurde Oentaurea mit -~ 
ihren besonders groBen Staub- ~2S 

I:; 
faden untersucht. Die Staub- ,~ 

50 

o 

• / ' ..... -
/x/ 

/ / 
~/ 

I~/ 
5 10 SeK. 15 

Zeit fll1cIJ Reginn tier Reizung 

beutel sind, wie bei allen Kom­
positen, zu einer Rohre ver­
wachsen, innerhalb der der 
Griffel steht. Die Filamente 
sind nicht miteinander ver­
wachsen; sie sind vor einer 
Reizung stark nach au Ben ge­
wolbt. Durch den Reiz wird 
eine ansehnliche Kontraktion 
bedingt, an der aIle Flanken des 

Abb.116. Heliantnemum vulgare. Verlauf der seismonasti­
schen Reaktion eines Staubfadens. N ach der 1 oder etwas 
mehr als 1 Sekunde betragenden Latenzzeit beginnt die 
Kriimmung, die etwa 2-3 Sekunden nach der Reizung die 

maximale Geschwindigkeit zeigt; aber erst nach 
15- 20 Sekunden beendet ist. 

Staubfadens, wenn auch nicht aIle gleich stark, beteiligt sind. Die Wolbung 
geht wahrend der Kontraktion zuriick. Die Kontraktionsbewegung fiihrt 
iibrigens dazu, daB Pollen am Griffel abgestrichen wird; darin wurde oft 
die Bedeutung der Bewegung gesehen. Die Latenzzeit betragt weniger 
als eine Sekunde, die Kontraktionsdauer wenige 
Sekunden, die Riickbewegung (wie in allen 
Fallen seismonastischer Bewegungen) mehrere 
Minuten. Die Reizleitung ist auch bei Oentaurea 
schlecht ausgebildet; sie geht nie von einem 
Staubfaden zum benachbarten; schon inner­
halb ein und desselben Fadens ist sie oft lang­
sam und unvollstandig. 

Ferner sind noch die N arben mehrerer Bliiten 
erwahnenswert. Dabei handelt es sich um Nar­
ben mit zwei Lappen, die sich nach einer Be­
riihrung ihrer Innenflachen zusammenlegen, ein 
Vorgang, der wieder mehrere Sekunden in An­
spruch nimmt, wahrend die Riickkriimmung 
oft erst nach 3/4 Stunden beendet ist. Mimulus, 
M artynia und I ncarvillea konnen als Beispiele 
genannt werden (Abb. 117). 

.~ t . .... -... 

Abb. 117. Mimulus luteus. Die Kron­
blatter wurden entfernt, wahrenn 
der Kelch stehen blieb. Bei der 
oberen Bliite ist die N arbe ungereizt; 
bei der un teren mechanisch gereizt. 
(Die etwas unterschiedliche Stellung 
der Griffel ist zniallig und hat mit 
der Reizbewegung nichts zu tun.) 

Etwa 2fach vergriilJert. 

Endlich sind auch die Kronblatter mehrerer Pflanzen seismonastisch 
reaktionsfahig, so die einiger Gentiana-Arten. 

Eine Vollstandigkeit kann diese kurze Zusammenstellung schon darum 
nicht beanspruchen, weil bei weiterem Suchen immer mehr auch die 
weniger deutlichen FaIle bemerkbar wiirden, und wir dann fast iiberall 
im Pflanzenreich derartige Reaktionen auffinden konnten. 

DaB sich die genannten Pflanzen durch eine hohe Reaktionsfahigkeit 
auszeichnen, erklart sich vor allem aus ihrem vorteilhaften anatomischen 
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Bau. Es sind Bewegungsgewebe vorhanden, in denen sich kein Festigungs­
gewebe findet. Besonders deutlich wird das bei der Ausnutzung der 
auch fur andere Bewegungen wichtigen Gelenke; die GefaBbundel sind 
dann nach innen verlagert und das Bewegungsgewebe ist so gebaut, daB 

Abb. 118. Zellen des Bewegnngsgewebes von Phaseolus 
muUiflorus vollturgeszent (- - -) und entspannt (-). 
Aus dem Liingsschnitt des Gelenks. Die Form der 
Zellen ermiiglicht, daB schon bei geringer Turgoriinde­
rnng eine starke Anderung der Liinge der betreffenden 
Gelenkflanke eintritt. (Die Liingsrichtung des Ge­
lenks entspricht der Richtung von links nach rechts 

im Bild.) Nach M. BRAUNER. 

Turgorschwankungen leicht zu Di­
mensionsanderungen in der Langs­
richtung fuhren (Abb. 118 und 69). 
In anderen Fallen zeichnen sich 
die Zellen des Bewegungsgewebes 
dadurch aus, daB ihre Wande sehr 
dehnbar sind, also bei einer Ver­
minderung der Turgeszenz eine an­
sehnliche Verkurzung erleiden. Das 
trifft besonders deutlich fur die 
Centaurea-Faden zu; die Zellen des 
Bewegungsgewebes verkurzen sich 
hier bei einer volligen Aufhebung 
der Turgeszenz (die allerdings durch 
Reizung nicht erreichbar ist) oft 
urn 40-50% (Abb.119). 

Die genannten Seismoreaktionen 
stellen zumeist Variationsbewegun­
gen dar, d. h. sie entstehen durch 
Turgorschwankungen. Das gehort 

aber nicht zum Wesen dieser Reizbarkeit; an einigen Objekten, so bei 
Dionaea, sind auch Wachstumsanderungen beteiligt ("Nutationsbewe­

gungen"). Ebenso ist es im Prinzip belanglos, daB die 
Turgorschwankung gewohnlich in einer Turgor8enkung 
besteht; in einzelnen Fallen erfolgen auch Turgor-
8teigerungen. 

Recht belanglos ist es ferner, daB die Bewegungen 
in einigen Fallen Nastien, in anderen Tropismen sind. 
Man kann sogar durch geringfiigige Veranderungen in 

b 

Abb. 119 a und b. Centaurea iacea. Liingsschnitt (a) und Querschnitt (b) 
durch das Bewegungsgewebe des Stanbfadens. Nach HABERLANDT. 

den AuBenbedingungen 
aus einem nastisch rea­
gierenden Objekt ein 
tropistisch reagierendes 
machen. Voraussetzung 
dafiir, daB die Reak­
tion tropistisch verlaufen 
kann, ist zunachst ein­
mal, daB eine allseitige 
Empfindlichkeit besteht; 
und aus derem haufigen 
Fehlen erklart sich das 
Vorwiegennastischer Re­
aktionen (die auch dann 
entstehen, wenn zwar aIle 

Seiten empfindlich sind, aber eine Seite vermoge ihres anatomischen 
Baus starkere Reaktionen auszufuhren vermag). Entscheidend dafur, ob 
die Reaktion eines allseitig reaktionsfahigen, aber nicht allseitig gleich 
stark reaktionsfahigen Organs nastisch verlauft, ist natiirlich die Mog­
lichkeit einer guten Reizleitung. Fehlt diese oder wird sie durch ungiin-
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stige Bedingungen unterdruckt, so bIeibt die Reaktion auf die Reizseite 
beschrankt und es kommt demgemaB bei IokaHsierter Reizung einer 
Flanke zur tropistischen Krummung, die aber dann, wenn die Leitung 
doch noch Iangsam zu den anderen Flanken ubergreift, allmahlich mehr 
oder weniger nastisch werden kann. 

Von der Reizleitung hangt es auch ab, ob die Reaktion des ganzen 
Organs dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgt. Die Einzelzelle reagiert, 
soweit unsere Erfahrungen ein Urteil zulassen, stets nach diesem Gesetz, 
in den meisten Fallen auch ein ganzes Organ. Wenn die Reizleitung fehlt 
oder nur schwach ausgebildet ist, hangt die Reaktionsstarke des ganzen 
Organs wesentlich von der Anzahl der reagierenden Zellen abo 

Die Gultigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes fur die Reaktion der 
Einzelzelle deutet schon darauf hin, daB die Seismoreaktionen durch 
Vermittlung der typischen Erregungsvorgange entstehen, die wir ausfuhr­
Hch besprochen haben. Wir finden dem-
gemaB auch beim Studium der Bewegungs-
reaktion ein absolutes und relatives Re- '10' 

o s 10 1S l1in. 

fraktarstadium (Abb. 120). Dabei ist aber 30' 
zu bemerken, daB das fUr die Bewegungs­
reaktion ermittelte absolute und relative ZOo 
Refraktarstadium nicht notwendig mit dem 10' 
aus dem Verlauf der Erregungsvorgange 
seIber, etwa durch das Studium der Aktions­
strome ermittelten ubereinstimmen muB. Abb. 120. Berberis-Staub/aden. Mehrfache 

StoJJreizung. Abszisse: Zeit nach der 
1. Reizung. Ordinate: Bewegungsreaktiou 
(Kriimmungswinkel). Der 2. Reiz (12,5 Mi­
nuten nach dem 1.) liegt schon auJJerhalb 
des Refraktiirstadiums, daher bedingt er 
eine gleich starke Reaktion wie der 1. Der 
3. Reiz (6 Minuten nach dem 2.) fiillt noch 
in das relative Refraktiirstadium, daher 

Oft sind schon neue Aktionsstrome mog­
Hch, wenn das Organ noch nicht wieder 
reaktionsfahig ist. Das heiBt, nur Erregungs­
vorgange bestimmter Starke konnen Re­
aktionen a uslosen. -- Einige Zahlen mogen 
fur normale AuBenbedingungen und fur 

bedingt er eine geringere Reaktion. 

eine Temperatur von etwa 20° die Reaktion bei einigen wichtigen Objekten 
charakterisieren. Unter "Bewegungsdauer" ist dabei die Zeit bis zur 
Erreichung der maximalen Reizlage verstanden. 

Riick-
Absolutes I Relatives 

Objekt Latenzzeit Bewegungs- kMimmungs- Refraktiirstadium dauer dauer der Bewegungsreaktion 

Sek. Sek. Min. Min. I Min. 

Mimosa, Blattgelenk 0,1 -1 10-20 10-15 2 
I 

5-10 
Berberis, Staubfaden 0,04-0,1 0,1 10-15 4-5 7-9 
Sparmannia, Staubfaden 0,8 10-15 10-15 2 I 5-10 

Erhebliche Unterschiede finden wir bei anderen Pflanzen ebenfalls 
vor allem in der Bewegungsdauer und in der Latenzzeit, wahrend riick­
laufige Bewegung und Refraktarstadium in den meisten Fallen ahnlich 
sind. Das gesamte Refraktarstadium, also die Summe von absolutem 
und relativem, betragt auch sonst in der Regel 10-15 Minuten. 

Nach diesem Uberblick wollen wir nunmehr eine mehr in die Einzel­
heiten gehende Analyse versuchen. 

Mechanik. DaB die Bewegungen zumeist auf einer Turgorherabsetzung 
beruhen, wird nicht nur an der Volumenverminderung der Gewebe deut­
lich (die ja auch bei konstantem Zellvolumen auf Kosten der Interzellu­
laren erreicht werden konnte), sondern fernerhin an der Erschlaffung des 
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Organs, die aus der zunehmenden Biegungsfahigkeit auch quantitativ 
bestimm bar ist. Beim M imosa-Gelenk nimmt die Biegungsfahigkeit, ge­
messen an dem mit einer bestimmten durchbiegenden Kraft erreichten 
Winkel, wahrend der Reaktion urn das 2-3fache zu. PFEFFER er­
rechnete aus der Energie der Bewegung der Mimosa eine Turgorsenkung 
urn 2-3 Atm. Die Turgeszenz wird aber fast nie ganz aufgehoben, viel­
mehr bleiben die Zellwande immer noch ziemlich stark gespannt, so daB 
durch eine Plasmolyse oder auch schon durch eine erneute, vor Beendi­
gung der Riickkriimmung vorgenommene Reizung eine noch starkere 
Kontraktion erreicht werden kann. Die Volumenverringerung der reagie­
renden Zellen betragt nicht selten 20-30 % des Ausgangsvolumens, so 
bei Centaurea; sie kann aber in anderen Fallen so gering sein, daB 
ihre Existenz (wohl zu Unrecht) angezweifelt worden ist. Der Fliissig­
keitsaustritt kann in manchen Fi:Wen, so bei den Sparmannia-Staubfaden 
und den Mimulus-Narben mikroskopisch beobachtet werden. Die Fliis­
sigkeit wird oft nicht nur in die Interzellularen, sondern teilweise 
auch in die Zellwande abgeschieden, die dadurch dann aufquellen. Es 
kommt sogar vor, daB die abgeschiedene Fliissigkeit nach auBen abge­
geben wird. Dann laBt sich nachweisen, daB zum Teil auch geloste Sub­
stanzen mit abgeschieden werden. Schon daraus folgt, daB die Ursache 
der Fliissigkeitsabscheidung in einem (partiellen) Semipermeabilitatsver­
lust, also in einer PermeabilitatserhOhung besteht. Aber noch mit anderen 
Methoden kann diese Permeabilitatserhohung nachgewiesen werden. 
Bei den reizbaren Narben von Mimulus erleichtert die Reizung das Ein­
dringen von Glyzerin. Das auBert sich darin, daB gereizte Narben, die 
in Glyzerin und nachher in Wasser gelegt werden, sich dort schneller 
und weiter wieder Mfnen als ohne die genannte Vorbehandlung; es muB 
also Glyzerin in die Zellen der gereizten Narben eingedrungen sein. Bei 
mehreren Objekten ist nachgewiesen worden, daB Ammoniak- und Essig­
sauredampfe das Anthozyan der gereizten Zellen schneller verfarben, die 
Dampfe also offenbar leichter eindringen als bei ungereizten Zellen. Wich­
tig sind auch noch die Beobachtungen von BLACKMAN und PAINE: Taucht 
man Mimosengelenke in ein LeitfahigkeitsmeBgefaB mit Wasser, dessen 
Leitfahigkeit alle 5 Minuten gemessen wird, so beobachtet man nach 
der Reizung eine deutliche Zunahme der an der Leitfahigkeitssteigerung 
gemessenen Exosmose. 

Der Semipermeabilitatsverlust ist begreiflicherweise auch mit einer 
Erhohung der Wasserpermeabilitat verbunden, und an dem Verlauf der 
Permeabilitatserhohung fiir Wasser laBt sich der gesamte Permeabilitats­
verlauf recht gut studieren, urn so mehr als sich eine Permeabilitats­
erhohung fiir Wasser schon vielleichter bemerkbar macht als eine Permea­
bilitatserhOhung fiir geloste Substanzen. Urn die Wasserpermeabilitat zu 
messen, muB das Objekt in hyper- bzw. hypotonische Losung oder in 
trockene bzw. in feuchte Luft iibertragen werden, damit eine Abgabe 
oder Aufnahme von Wasser erzwungen wird. Aus der Geschwindigkeit 
dieser Fliissigkeitsbewegungen, die nach den durch sie bedingten Lage­
anderungen des Objekts beurteilt werden konnen, ergibt sich die Hohe 
der Wasserpermeabilitat. Fiir solche Messungen ist es jedoch erforderlich, 
zunachst die Erregbarkeit herabzusetzen, denn sonst ware die Permea­
bilitatserhohung stets so stark, daB sie unabhangig vom Wasserzustand 
der Umgebung immer zur Fliissigkeitsauspressung fiihrt. 1st die Erreg­
barkeit soweit herabgesetzt, daB eine Reizung praktisch nur noch die 
Wasserpermeabilitat erhoht, so bedingt eine Reizung nicht mehr not-
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wendig eine Turgorsenkung. Stimmt die Saugkraft der Umgebung mit 
der des Organs tiberein, so entsteht tiberhaupt keine Reaktion. 1st die 
Saugkraft der Umgebung groBer als die der Zelle, so bedingt die Reizung 
eine Forderung des nach auBen gerichteten Wassertransports. 1st dagegen 
die Zellsaugkraft hoher, so bedingt der Reiz eine Forderung des nach 
innen gerichteten Wassertransports. Da diese Wassertransportgeschwindig­
keiten ohne Reizung sehr gering sind, kann man also sagen, daB nach 
einer derartigen Herabsetzung der Erregbarkeit die Reizung entweder 
eine Bewegung in normaler Richtung oder (bei geringer AuBensaugkraft) 
eine inverse, unter Turgorerhohung verlaufende Bewegung bedingt 
(Abb. 121). Aus der jeweiligen Bewegungsgeschwindigkeit laBt sich dann 
der Verlauf der Permeabilitatserhohung in den Hauptztigen erkennen. 
Die Permeabilitat steigt gieich nach der Reizung an, erreicht sehr bald, 
selbst bei den Iangsam reagierenden Sparmannia-Staubfaden schon nach 
wenigen Sekunden, ihr Maximum und sinkt dann 
wesentlich Iangsamer wieder abo Aber auch wah­
rend der Rtickkrtimmung ist die Wasserperme­
abilitat noch ansehnlich erhoht; erst mit der 
Beendigung des Gesamtrefraktarstadiums hat 
sie wieder ihren Ausgangswert erreicht. Daraus ~ t---I'-t-----l-------j 

1i~fO ergibt sich, daB die auBerlich so auffalligen drei ~ «:i 

Stadien des normalen Bewegungsvorgangs: La- ~ 
tenzzeit, Krtimmung und Rtickkrtimmung, nicht ,~ 0 ~--+---+----l 
durch drei qualitativ verschiedene innere Zu- '>li ~ 
stande determiniert sind. Beim voll erregbaren .~ 
und unter normalen Bedingungen stehenden 0 8 fESBk. 

Staubfaden kommt jedenfalls der groBte Teil der ~~~{u~~~sti~l'h':m~:!~ti~~icaa~~ 
Latenzzeit dadurch zustande, daB die Perme- Staubfadens unter normalen Be-

b 'l' II hI' h 't t' t d B dingungen (obere Kurve) und bei a Iltat erst a rna lC so wet ans etg, a es verminderter Reaktionsfllhigkeit 
zur Fltissigkeitsauspressung kommen kann. Die in feuehter Luft (untere Kurve). 

Rtickkriimmung setzt ein, weil durch die Re-
stitution der semipermeablen Grenzschicht und auch durch den ab­
nehmenden Wanddruck die Fltissigkeitsauspressung immer Iangsamer, 
zugleich aber di~ Bedingungen fUr eine osmotische Wasseraufnahme 
durch dieselben Anderungen immer giinstiger werden. Die Wiederauf­
nahme von Wasser ist gieich nach Beginn der Riickkriimmung auch 
noch dadurch begiinstigt, daB zwar die Semipermeabilitat wiederher­
gestellt, aber die Wasserpermeabilitat noch sehr stark erhoht ist; so erklart 
es sich, daB die erste Phase der Riickkrtimmung auffallig rasch verlauft 
(Abb. 120, 121). 

Wir brauchen hier die Bewegungsmechanik nicht im einzelnen zu 
erortern, da wir schon allgemeiner dargelegt haben, wie durch Permea­
bilitatserhohungen Turgorbewegungen entstehen. 

Reizaufnahme. Die seismonastisch reaktionsfahigen Organe konnen be­
sondere Einrichtungen zur Erleichterung der Reizaufnahme besitzen. Diese 
bestehen jedoch anscheinend nie im Vorhandensein von Zellen mit besonders 
empfindlichem Plasma, sondern nur darin, daB Stimulatoren ausgebildet sind, 
die die Deformation des Plasmas erleichtern. Ais solche konnen nament­
Iich Haare und Borsten dienen. Wie diese Deformationen zur Auslosung 
der Erregungsvorgange fiihren, konnen wir noch nicht mit volliger Sicher­
heit entscheiden, jedoch kommt es offenbar darauf an, daB eine Plasma­
membran bei der Deformation zerrissen wird. Vor allem der Tonoplast 
scheint durch mechanische Einwirkungen leicht zerstorbar zu sein. Es 
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ist bemerkenswert, daB auch an ganz anderen Pflanzenzellen beim 
Untersuchen der Eigenschaften des Tonoplasten sein leichtes Zerrei6en 
durch Erschiittern festgestellt worden ist. Jedoch sprechen auch mehrere 
Erfahrungen an den seismonastisch reagierenden Pflanzen seIber ein­
dringlich dafiir, daB es primar auf ein ZerreiBen einer der Grenzschichten 
ankommt. Recht interessant ist etwa die an mehreren Objekten (Ber­
beris, Aldrovandia) gemachte Beobachtung, daB auch eine schnelle T~rgor­
dehnung (im Gegensatz zu einer langsamen!), wie sie sich durch Uber­
tragung in Wasser erreichen laBt, Erregung und Reaktion auslost. 

Man kann dieBen anscheinend im ZerreiBen einer Grenzschicht bestehenden Reizauf­
nahmevorgang deutlicher in Erscheinung treten lassen, wenn besonders stark gereizt wird, 
dann erfolgt namlich schon ohne Latenzzeit eine der eigentlichen Bewegung vorhergehende 
Kriimmung, die von jener scharf abgesetzt ist und ohne Latenzzeit eintritt; in dieser Vor­
reaktion bei starker Reizung kommt die direkte Wirkung der Reizaufnahme zum Ausdruck, 
namlich die ohne Zwischenschaltung von Erregungsvorgangen direkt durch mechanische 
Zerstorung der semipermeablen Grenzschichten bedingte Fliissigkeitsabgabe. DaB sich 
der Reizaufnahmevorgang nur nach sehr starker Reizung in dieser direktEm Weise zu er­
kennen gibt, ist erkIarlich, weil die normale schwache Reizung die direkte Zersttirung, also 
den Reizaufnahmevorgang nur in ganz wenigen Zellen des Gewebes bedingt, und aIle anderen 
Zellen des Organs nur durch Erregungsleitung erregt werden. 

Mit dieser Deutung des Reizaufnahmevorganges stimmt es auch 
iiberein, daB eine Summation unterschwelliger StoBreize nicht moglich 
ist; ein Reiz fiihrt eben entweder in mindestens einer Zelle zur Zerrei6ung, 
oder er hinterlaBt iiberhaupt keine Wirkung. 

Endlich ist es hinsichtlich dieser Ansicht iiber den AufnahmeprozeB 
noch bemerkenswert, daB er, vor allem wenn sehr stark gereizt worden 
ist, auch schon in elektrischen Potentialanderungen zum Ausdruck kommt, 
die dem eigentlichen Aktionsstrom zeitlich vorhergehen und von diesem 
deutlich getrennt sind. Auch in dieser Tatsache besteht ein Argument 
fiir die Auffassung, daB die Reizaufnahme in der Zerstorung einer der 
semipermeablen Grenzschichten besteht; denn dadurch muB ja zwangs­
laufig eine Aufhebung des Ruhepotentials, d. h. eine Potentialanderung 
bedingt werden. 

Erregung. Diese ZerreiBung einer semipermeablen Grenzschicht geniigt 
nun offenbar, um die eigentliche Erregung zwangslaufig nach sich zu 
ziehen. Man kann sich das etwa so erklaren, daB bei der Herstellung des 
Kontaktes zwischen Zellsaft und Plasma Reaktionen eingeleitet werden, 
die vorher, bei noch bestehender raumlicher Trennung unmoglich waren. 
Diese Reaktionen fiihren dann zur Bildung oder Freisetzung der Erregungs­
substanz, die die weitere Umwandlung der Grenzschichten, also den 
Erregungsvorgang, bedingt. Mit der Erregungssubstanz seIber und dem 
durch sie ausgelosten Erregungsvorgang haben wir uns ja schon in einem 
allgemeineren Zusammenhang beschaftigt. 

Es bleibt jetzt nur noch die Frage zu klaren, ob der Erregungsvorgang 
unmittelbar zur Auslosung der Bewegungsreaktion ausreicht, oder ob 
zur normalen Erregung noch weitere Plasmatatigkeiten hinzukommen 
miissen, wenn auch Bewegungsreaktionen eintreten sollen. Die Beant­
wortung dieser Frage hangt weitgehend davon ab, ob man die fiir die 
Reaktion erforderliche Permeabilitatserhohung schon als notwendigen 
Bestandteil des einfachen Erregungsvorganges ansieht, wie er auch an 
den Zellen auf tritt, die keine Bewegungsreaktion zeigen. In diesem Fall 
(den ich seIber als gegeben betrachte) wiirden sich die zu Bewegungsreak­
tionen fahigen Zellen von den anderen (etwa von N itella-Internodial­
zellen) nur dadurch unterscheiden, daB die PermeabilitatserhOhung be­
sonders stark ist. 
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Schon naeh unseren allgemeinen Betraehtungen uber den Erregungs­
vorgang ist es selbstverstandlieh, daB jede seismonastisehe Reaktion aueh 
von Aktionsstromen begleitet ist (Abb. 122 und 99). Und wenn es aueh 
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fur einen einfaehen, nieht zu Bewegungs­
reaktionen fiihrenden Erregungsvorgang NY 
nieht ganz sieher entseheidbar war, daB -15 

er dureh eine Permeabilitatserhohung 
entsteht, so darf man fur die seismona­
stiseh reagierenden Objekte mit Sieher- -to 
heit aussagen, daB an der Entste­
hung ihrer Aktionsstrome die Perme­
abilitatserhohung zum mindesten be­
teiligt ist; in diesem Fall ist j a ohne o~_--!;;-_--:f::-_±---::!:-----:!::--lO,...,...J0" 
weiteres das Schema fiir die Entstehung fI) 30 
. V Itt (S 119) d Abb. 122. Sparmannia africana. Bewegungs-elnes er e zungss roms. anwen - reaktion (B) und elektrische Potentialanderung 

bar. Vor allem muB die ausgepreBte (E) bei zwei unter iibereinstimmenden AuJlen­bedingungen gereizten Filamenten. Die Ordi­
Flussigkeit negativierend wirken, ebenso natenbezeichnung auf der linken Seite bezieht 
wie sieh aueh sonst dureh Behandlung sich auf die Potentialiinderung, die der rechten Seite auf die Bewegungsreaktion (Kriimmungs-
mit Salzlosungen eine Negativierung er- winkel). Die Negativitiit nimmt also bis zur Beendigung der Bewegungsreaktion (d. h. bis 
reiehen laBt. Daher ist es verstandlieh, zum Beginn der Riickkriimmung) zu. 
daB die Negativitat in vielen Fallen so-
lange zunimmt, wie die Zellsaftauspressung noeh an­
dauert (Abb. 122). Jedoeh ist der Aktionsstrom be­
stimmt nieht unbedingt an die Zellsaftauspressung 
gebunden, er kann ja aueh ohne diese eintreten. 

Wachstumsanderungen. Bisher haben wir nur die 
Turgorsenkung und ihre Ursaehen bzw. Begleiter­
seheinungen betraehtet. Die Mogliehkeit einer Turgor­
steigerung an Stelle der normalen Senkung bei be­
stimmten experimentell gesehaffenen Bedingungen 
wurde zwar bereits hervorgehoben, jedoeh mussen 
wir nunmehr noeh berueksiehtigen, daB in einigen 
Fallen aueh normalerweise eine Turgorsteigerung 
(verbunden mit einer Volumenzunahme) und sogar 
ein gefordertes Waehstum Teilursaehe der Bewe­

Abb.123. Blatt vonDionaea 
Querschnitt. A offen, B ge: 

schlossen, C verengert. 
Nach ASHIDA. 

gung sein kann_ Schon bei der Mimose kommt mmr---------, 
die Bewegung, obwohl die Turgorsenkung der !il47 
einen Flanke stets das Primare darstellt, zum .~ 
groBen Teil dureh Ausdehnung der gegenuber- ~46 
liegenden Seite zustande. Das ist leieht verstand- ~ n~ 
lieh, weil ja naeh unserenBetrachtungen iiber den "E; ')" 

)! 
Meehanismus der Turgorbewegung mit Hilfe von ~ q'l 
Gelenken die Entspannung der einen Seite zwangs- ~ 
laufig zur Saugkrafterhohung der Gegenseite fiihrt, 
diese also verstarkt Wasser aufnehmen wird 
(S.89). Dieses Prinzip ist aueh bei den Bewegun­
gen von Dionaea und Aldrovandia verwirklieht; 
jedoeh liegen die Verhaltnisse hier dureh die Teil­
nahme von Waehstumsvorgangen noeh kompli­

o 10 20 30 
nucl! derReizung 

Abb. 124. Blatt von Aldrovandia. 
SchlieJlbewegungund nachherWie­
deroffnung bei schwacher Reizung. 

Nach ASHIDA. 

zierter. Aldrovandia ist wegen ihres einfaehen Baus zur Untersuehung ge­
eigneter als Dionaea. Bei beiden verlauft die Bewegung inzwei deutlieh vonein­
ander getrennten Phasen, namlieh der sehnellen SehlieBbewegung und der viel 
langsameren Verengerungsbewegung (ASffiDA, v. GUTTENBERG) (Abb. 123). 
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Nach schwacher Reizung beobach~t man nur die erste Bewegungsphase, 
die dann bald wieder durch die Offnungsbewegung riickgangig gemacht 
wird (Abb. 124). Nach starker Reizung, also dann, wenn auch die Ver­

z 

engerung eingetreten ist, wird als 
erster Schritt der riicklaufigen Be­
wegungdie Wiederausbauchungnot­
wendig (Abb. 125). 

Die nach einem schwachen Reiz 
ablaufende einfache SchlieBungs­
und Offnungsbewegung entspricht 
auch hinsichtlich der Bewegungs­
mechanik durchaus den anderen 
Seismoreaktionen. Die Latenzzeit 

o f Z 3 II 5 6 1 8 9 mStumien betragt unter giinstigen AuBenbe-
Abb. 125. Blatt von Aldrovandia. Darstellung des di . I 0 1 S k d 
gesamten Bewegungsverlaufs nach starker Reizung. ngungen wenIger as, e un e. 
Nach dem Reiz (I) findet zunachst die Schliefl- Die Bewegung seIber erfordert bei 
bewegung statt; mehr als '/, Stunde spater beginnt 
die Verengerungsbewegung, nach 7 Stunden die optimalen Bedingungen nur 0,01 bis 
Wiederausbauchung und endlich die von dieser 0 02 S k d . t teht d h 
deutlich abgegrenzte Wiederoffnung. Nach ASHIDA. , e un en; Sle en s urc 

Turgorverringerung der Innenseite, 
genauer (jedenfaIls bei Aldrovandia) der Innenepidermis. Die Fliissigkeits­
auspressung in die InterzeIlularen auBert sich in einer Herabsetzung des 
elektrischen Widerstandes auf 1/3 oder gar l/s des urspriinglichen Wertes. 
So wie wir es eben fUr Mimosa darlegten, fUhrt auch bei Aldrovandia 
und Dionaea die Turgorverminderung auf der einen Seite durch Saug­
kraftbeeinflussung der Gegenseite zu deren Turgorsteigerung, die die 
Bewegung natiirlich unterstiitzt. 

Die bei starkerer Reizung auBerdem eintretende Verengerungsbewegung 
beruht auf einer Ausdehnung der AuBenseite, das erforderliche Wasser 
wird dabei von auBen aufgenommen. Es handelt sich hierbei um Wachs­
tumsprozesse. 

Bei Dionaea liegen die Verhaltnisse komplizierter als bei Aldrovandia, 
well das Blatt nicht nur aus den beiden Epidermen und einer mittleren 
Parenchymschicht aufgebaut ist, sondern zudem ein machtiges Schwell­
gewebe vorhanden ist. 

Die riicklaufigen Bewegungsphasen entstehen ebenfalls durch Turgor­
und Wachstumsanderungen, und zwar wird die nach schwacher Reizung 
eintretende einfache SchlieBung naturgemaB auch einfach durch Turgor­
anderung wieder riickgangig gemacht, wahrend vor aIlem fiir die Wieder­
ausbauchung nach starker Reizung ein verstarktes Wachstum der Innen­
seite notwendig ist. 

Es ist noch nicht geklart, wie es durch die Reizung zu Wachstums­
beschleunigungen kommen kann; jedoch werden wir bei der Analyse der 
Rankenbewegungen versuchen, hieriiber einiges auszusagen. 

Reizleitung [RICCA (1, 2); SNOW; UMRATH (5, 6); HOUWINK]. Die 
sog. Reizleitung ist in den meisten der hier besprochenen FaIle von Seismo­
reaktionen eine Erregungsleitung der Art, wie wir sie schon in einem 
aIlgemeineren Zusammenhang beschrieben haben. Bei der Leitung inner­
halb ein und desselben Organs wird es aber nicht unwichtig sein, daB die 
mit der Turgoranderung eintretende Deformation notwendig einen mechani­
schen Reiz fiir die NachbarzeIlen darsteIlt. Am kompliziertesten liegen 
die Verhaltnisse bei der Mimose; vor aIlem well hier zur Erregungsleitung 
noch der Transport von Erregungssubstanz in nicht erregbaren Gewebs­
elementen hinzukommt. 
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Aberauch die Erregungsleitung seIber kann schon verschiedene Wege 
nehmen; wir finden in der Mimose verschieden schnell leitende Systeme. 
Dabei hangt es weitgehend von der Reizart (einfache Beruhrung, Ver­
wundung, Anbrennen) ab, welche Bahn die Erregungsleitung nimmt. 
Die Reizart bestimmt aber auch nur, welches der leitenden Systeme 
in Funktion tritt; die Geschwindigkeit innerhalb dieses Systems wird 
von ihm seIber, nicht von der Reizstarke bestimmt. So finden wir in der 
Mimose Erregungsleitungen von wenigen Millimetern bis zu einigen (ge­
legentlich sogar 5 oder 10) Zentimetern je Sekunde. Namentlich fur die 
schnellste Art der Erregungsleitung sind Elemente des Phloems wichtig.: 
Entfernung oder Durchtrennung des Phloems verhindert die Leitung, 
wahrend die anderen Gewebe entfernt werden durfen. 

Der Transport der Erregungssubstanz mit dem Saftstrom ist jeden­
falls langsamer als die schnellste Form der Erregungsleitung. 1m Blatt­
stiel kommt fur die Leitung im allgemeinen uberhaupt nur die Erregungs­
leitung in Betracht, dagegen spielt im Stamm auBerdem der Transport der 
Erregungssubstanz mit dem Transpirationsstrom eine ansehnliche Rolle. 
DaB uberhaupt eine Reizubertragung durch einen nicht an Erregungs­
vorgange gebundenen Transport von Erregungssubstanz moglich ist, 
haben vor allem die Versuche RIC CAS gezeigt, nach denen eine Leitung 
auch dann moglich ist, wenn der Stamm durchschnitten und beide 
Schnittflachen durch eine Wassersaule verbunden sind. Die Erregungs­
substanz kann von der einen Schnittflache durch die Wassersaule hin­
durch zur anderen diffundieren. Von mehreren Autoren ist gezeigt worden, 
daB bei der Leitung im Stamm eine klare Beziehung zur Geschwindigkeit 
des Transpirationsstroms bestehen kann. Diese Art der Leitung ist -
im Gegensatz zur Erregungsleitung - naturgemaB uber abgekuhlte 
Stammzonen hinweg ohne Geschwindigkeitsverminderung moglich und 
kann selbst abgetotete Strecken passieren. - Die Erregungssubstanz 
kommt durch den negativen Druck innerhalb der GefiWe in diese hinein; 
wird der Druck durch eine Erwarmung der Wurzeln und Ubertragung 
der Pflanzen in einen dampfgesattigten Raum positiv, so bleibt der Trans­
port der Erregungssubstanz mit dem Transpirationsstrom aus. 

Normalerweise wird in der Pflanze eine Kombination der verschiedenen 
Leitungsarten herrschen. Auch Erregungsleitung und Transport von 
Erregungssubstanz werden sich wohl oft unterstutzen, indem der Sub­
stanztransport der Erregungsleitung uber solche Strecken hinweghilft, 
die aus irgendwelchen Grunden wenig erregbar sind und daher keine aus­
reichende Erregungsleitung ermoglichen. Jenseits einer solchen Strecke 
tritt dann die durch die hinubertransportierte Erregungssubstanz aus­
geloste Erregungsleitung wieder in Funktion. 

HABERLANDT hat bei der Mimose gerbstoffhaltige Schlauchzellen 
beschrieben, deren Querwande von Poren durchbrochen sind. In diesen 
Schlauchen sind Flussigkeitsverschiebungen moglich. Daher kann eine 
starke Reizung (Verwundung) zu Druckschwankungen in ihnen fUhren, 
auf die eine besonders schnelle Art der Leitung zuruckgefuhrt worden ist. 

4. Sonderfalle starker Thigmoreaktionen. 
Allgemeines. Die Beruhrungsreizung laBt sich, wie PFEFFER gezeigt 

hat, sehr wohl von der StoBreizung unterscheiden. Wahrend es beim 
seismischen Reiz einerlei ist, ob wir die Pflanze durch Beruhrung mit 
einem festen Gegenstand, durch einen Flussigkeitsstrahl oder durch eine 

Biinning, Physio\ogie des Wachstums. 10 
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Luftstromung erschiittern, kommt es beim thigmischen (= haptischen) 
Reiz darauf an, daB ein fester Gegenstand das Organ beriihrt, und zwar 
ist es dabei zum mindesten sehr vorteilhaft, wenn verschiedene Punkte 
des Organs gleichzeitig oder doch sehr kurz hintereinander beriihrt werden. 

Die Pflanzen, bei denen solche thigmisch bedingten Reaktionen vor­
wiegen, zeichnen sich vor den nach seismischen Reizen reagierenden 
offensichtlich nur durch die Vervollkommnung ihrer besonderer Art 
der Reizaufnahme aus, wahrend Erregung und Reaktion anscheinend 
prinzipiell nichts Neues bieten. Die hohe Empfindlichkeit fiir Beriihrungs­
reize wird bei einigen Pflanzen dadurch unterstiitzt, daB besondere Fiihl­
tiipfel vorhanden sind [HABERLANDT (1)]. Dabei handelt es sich urn 
unverdickte Stellen in den Zellmembranen, durch die sich das Plasma 
mehr zur Oberflache des Organs schieben kann, als es sonst moglich ist 
(Abb. 126). Bei mehreren Ranken, z. B. denen von Bryonia dioica, kommen 
solche Fiihltiipfel vor. Ubrigens kann auch die Vakuole in den Fiihl­

Abb. 126 .. Querschnitt durch die Epidermis· 
zellen der Rankenunterseite von Gucurbita 
Pepo mit Fiihltiipfeln (8); in diesen ein sehr 
kleiner Kalziumoxalatkristall. VergroJ.lerung 

540fach. Nach STRASBURGER. 

tiipfel hinein vorgeschoben sein. 1m 
Plasma der Fiihltiipfel fallen gelegentlich 

_ Kornchen, Stabchen, auch Kristalle u. a. 
Gebilde auf (TRONCHET). 

Ein Studium des thigmischen Reiz­
aufnahmeprozesses wiirde sicher mehr 
Interessantes ergeben, als es der seis­
mischeAufnahmeprozeB bietet. Vor allem 
ist die schon erwahnte Tatsache zu be­
riicksichtigen, daB (im Gegensatz zu den 
Erfahrungen bei seismischer Reizung) 
die Reizaufnahmeprozesse verschiedener 
Punkte des Organs, also verschiedener 
Zellen und wohl auch die zeitlich auf­

einanderfolgenden Reizaufnahmeprozesse in ein und derselben Zelle ein­
ander unterstiitzen konnen, also eine Summation moglich ist. Man mochte 
annehmen, daB im ReizaufnahmeprozeB eine Substanz gebildet (oder 
freigesetzt) wird, die sich durch wiederholte Reizung allmahlich anhauft 
und erst bei ausreichender Konzentration Erregungsvorgange auslost. Der 
thigmische ReizaufnahmeprozeB konnte also in einer Verfeinerung des 
seismischen bestehen. 

Jedenfalls kommt es durch die thigmisch bedingten Reizaufnahme­
prozesse schlieBIich auch wieder zur Auslosung typischer Alles-oder-Nichts­
Erregungen, die mit Aktionsstromen und Refraktarstadien verbunden 
sind. Allerdings ist es nicht immer leicht, die Giiltigkeit des Alles-oder­
Nichts-Gesetzes zu erweisen. Beispielsweise werden wir bei den Ranken 
(an denen nach der Reizung Aktionsstrome nachweisbar sind [KOKETSU; 
UMRATH (4)]) im allgemeinen feststellen, daB die GroBe der Reaktion 
von der Reizstarke abhangt. Dafiir ist die schlechte Ausbildung der Reiz­
leitung verantwortIich. Bei lokaler Reizung erfolgt eine lokale Reaktion, 
die sich nur wenig nach oben und unten ausbreitet. Wird also erneut 
gereizt, und werden dabei dann auch andere Zonen beriihrt, so kann eine 
Verstarkung der Einkriimmung beobachtet werden. Jedoch laBt sich das 
Vorhandensein eines Refraktarstadiums, und damit der Ablauf von Er­
regungsvorgangen im engeren Sinne, deutlich machen, wenn die ganze 
Ranke gereizt wird, was sich am einfachsten nicht durch mechanische 
Reizung, sondern durch elektrische Durchstromung erreichen laBt. Dafiir 
sei ein Beispiel (SiCy08 angulatus) wiedergegeben. Bei Pausen von 
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30 Reizen zwischen Einzelreizen von 1 Sekunde und bei 10 Sekunden 
Gesamtreiz (also 10 Einzelreize) erzwingt man eine viel starkere Kriim­
mung, als wenn die Ranke kontinuierlich 10 Sekunden lang gereizt wird 
(Abb. 127). Ais optimal haben sich in diesem Fall Pausen von 15 Se­
kunden erwiesen; das absolute Refraktarstadium betragt also etwa 
15 Sekunden. Das ist, ver­
glichen mit dem absolu­
ten Refraktarstadium der 
meisten seismonastischen 
Reaktionen, eine relativ 
kurze Zeit; die Erregbar­
keit ist hier also wohl im 
Interesse der wichtigen 
Funktion der Ranken ver­
bessert worden. 

Auch an den Drosera­
Blattern sind nach thig­

Abb. 127a und h. Ranken von Sicyos angulatus, elektrisch gereizt. 
Zwischen den Einzelreizen von 1 S ekunde Dauer liegen bei einem 
Gesamtreiz von 10 Sekunden (also 10 Einzelreize), Pausen von 
30 Sekunden; es erfolgen dann Kriimmungen wie in a. Wird jedoch 
kontinuierlich 10 Sekunden gereizt, so erfolgen Kriimmungen wie 
in b. J ene Pausen ermiiglicheu also das Abklingen cines damit 

naehgewiesenen Refraktarstadinms. Naeh ZELTNER. 

mischer Reizung Aktionsstrome nachweisbar, 
Reizung der normalen geringen Intensitat, 
Miickenlarven [UMRATH (1)]. 

und zwar geniigt dazu eine 
z. B. eine Beriihrung durch 

Da es somit auch bei den thigmonastisch bzw. -tropisch reagierenden 
Pflanzen durch den ReizaufnahmeprozeB zur Auslosung typischer Er­
regungsvorgange kommt, diirfen wir das Besondere dieser Pflanze nur 
in der leichten Erreichbarkeit des speziellen A ufnahmevorganges sehen. 
Dabei kann auch in diesen Pflanzen die Erregung durch ganz andere 
Aufnahmevorgange, z. B. 
durch chemische, trau­
matische, elektrische und 
sogar durch seismische 
ausgelost werden. Diese 
Mannigfaltigkeit der 
moglichen (wenn auch 
nicht gleich leicht erziel­
baren ) Aufnahmevorgan -
ge besteht ebenso bei den 
vor allem seismisch emp­
findlichen Pflanzen. Wir 
sehen hier also nur 
einen quantitativen Un­
terschied. 

Urn so mehr kann es 
zunachst auffallig er­
scheinen, daB die Bewe­
gungsmechanik in den 
gelaufigsten Fallen thig­
misch bedingter Reak­
tionen ganz anders ist 

Abb. 128. DroBera spathulata. Blatter mit langen Randtentakeln und 
Imrze Seheibententakeln. Auf dem naeh links oben zeigenden Blatt 
haben sieh mehrere der Randtentakeln nastiseh eingekriimm t. Auf 
dem reehts angrenzenden Blatt sieht man die Kiipfchen der senk­
recht naeh oben stehenden Seheibententakeln. 1m oberen Teil der 
beiden dann folgenden Blatter sind tropistisehe Kriimmungen der 

Seheibententakeln zu erkennen. 2faeh vergriil3crt . 

als in den gelaufigsten Fallen seismisch bedingter Reaktionen. Sowohl 
bei den Ranken als auch bei den Drosera-Tentakeln entstehen die Be­
wegungen durch Wachstumsbeschleunigungen der konvex werdenden 
Seiten [FITTING (1, 2)] (Abb. 129). Jedoch diirfen wir auf diesen Unter­
schied kein Gewicht legen, da wir ja schon bei Dionaea und Aldrovandia 
Seismoreaktion unter Beteiligung von Wachstumsprozessen kennenlernten. 

10* 
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Drosera. Bei Drosera besteht die Reaktion, die besonders leicht durch 
Beriihrung der mit Fiihltiipfeln ausgestatteten Driisenkopfchen ausgelost 
wird, bekanntlich in der nastischen Einkriimmung der Randtentakeln 
(Abb. 128). Die Einkriimmung entsteht durch ein voriibergehend ver­
stiirktes Wachstum der Tentakelunterseite. Spater geht die Kriimmung 
zuriick, indem nunmehr die Oberseite voriibergehend ein verstarktes 
Wachstum zeigt. Eine Erregungsleitung zu den angrenzenden Tentakeln 
ist moglich, die durch diese Leitung ausgelosten Reaktionen der Zentral­
tentakeln sind dann nicht mehr rein nastisch, sondern die Richtung, 
aus der die Leitung herkommt, ist bei der Bestimmung der Kriimmungs­
richtung zum mindesten mitbeteiligt, so daB eine Resultante aus nasti­
schem und tropistischem Kriimmungsbestreben entsteht. Fiir die Funk­
tion der Blatter ist diese Abweichung von der rein nastischen Kriimmung 
natiirlich wichtig. - Es sei hier schon nebenher erwahnt, daB eine chemi­
sche Reizung bei Drosera viel wirkungsvoller ist als eine mechanische. 

Ranken. Die Reaktionsweise der Ranken schlieBt sich, wie wir vor 
aIlem durch die Arbeiten FITTINGs wissen, an die der Drosera-Tentakeln 
an. - Die Ranken konnen ja morphologisch ganz verschiedenartige 
Ge bilde darsteIlen: W urzeln (Vanilla), Bla ttstiele (Clematis), Teile ge­
fiederter Blatter (Vicia, Lathyrus) oder auch ganze Blatter (Pisum) 
sowie Sprosse (V itis) . AIle Ranken zeigen eine Dorsiventralitat, die 
teilweise im Bau, sehr haufig aber auch im reizphysiologischen Verhalten 
zum Ausdruck kommt. 

Wahrend der Phase starksten Wachstums fiihrt die Ranke endonome. 
also ohne einen Wechsel auBerer Faktoren entstehende rotierende Be­
wegungen aus (LINSBAUER). Sie beruhen darauf, daB immer eine Flanke 
ein bevorzugtes Wachstum zeigt; diese Langslinie bevorzugten Wachs­
tums aber aIlmahlich um die Ranke herumwandert. Biologisch sind die 
Rotationen als Suchbewegungen aufzufassen (vgl. S. 253). 

10 + a 

9 

8 

8 .' 

s r······E.···········: 

3 

2 

b 

so 80 70 

Die Latenzzeit ist bei 
den Ranken meist groBer 
als bei den seismisch reagie­
renden Pflanzen. Das ist 
nicht erstaunlich, weil es 
sich um Wachstumsbewe­
gungen handelt, und eine 
W achstums beschleunigung 
nicht eine so unmittelbare 
Folge der Erregungsvor­
gange sein kann wie eine 
Turgorsenkung. Auch bei 
der seismisch reagierenden 
Dionaea tritt die dort die 

80 Bewegung unterstiitzende 
Wachstums beschleunigung 
ja erst ein, nachdem die 
Turgoranderung den schnel-

Abb. 129. Ranke von Sicyos; Anderung des Langenwachstums 
durch mechanische Reizung. a Oberseite, b Unterseite, c Mittel­
zone, Stern ~ Reizzeit, + Beendigung der Kriimmung. Abszisse 

Zeit in Minnten, Ordinate ZuwachsgriiBen. Nach FITTING. 

len Teil der Bewegung er­
moglicht hat. Die Wachstumsbeschleunigung ist also an die Einschaltung 
von Prozessen gebunden, die langere Zeit in Anspruch nehmen. Die zur 
Kriimmung fiihrende Wachstumsbeschleunigung der Ranken ist natiir­
lich in der yom Reiz abgewandten Seite der Ranke lokalisiert, da die 
Bewegungen positiv thigmotropisch sind. So wie bei Drosera und Dionaea 
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tritt auch bei den Ranken nach einiger Zeit eine Wachstumsbeschleuni­
gung der gegeniiberliegenden Seite, also (bei den Ranken) der ungereizten 
Seite hinzu, durch die die Kriimmung wieder riickgangig gemacht wird 
(Abb. 129). 

Schon seit DARWINS Untersuchungen unterscheidet man zwischen 
allseitig und einseitig empfindlichen Ranken, richtiger sollte man von 
allseitig und einseitig reaktionsfahigen sprechen, und man darf diese beiden 
Typen auch nur als Extremfalle einer groBeren Mannigfaltigkeit be­
trachten. Bei den nur einseitig reaktionsfahigen ist es die morphologi­
sche Unterseite, an der eine Beriihrung zur Einkriimmung fiihrt. FITTING 
hat gezeigt, daB auch die einseitig reaktionsfahigen Ranken auf beiden 
Seiten empfindlich sind. Eine Beriihrung der Oberseite verhindert nam­
lich, obwohl sie seIber keine Reaktion bedingt, doch eine durch Beriihrung 
der Unterseite angeregte Reaktion. Einseitig reaktionsfahige Ranken 
bleiben also bei allseitiger Reizung ebenso gerade gestreckt wie allseitig 
reaktionsfahige. Am extremsten ist die Dorsiventralitat bei den Ranken 
ausgebildet, die bei einer Reizung der Oberseite nicht die gewohnliche 
positive Kriimmung, sondern eine negative Kriimmung zeigen; sie kriim­
men sich also unabhangig von der Angriffsrichtung des Reizes immer 
nach unten. 

Allseitig gleich reaktionsfahige Ranken, also solche ohne deutliche 
physiologische Dorsiventralitat, hat z. B. Gissus discolor. Schwache 
Dorsiventralitat besteht bei Sechium edule; hier fiihrt zwar auch eine 
Reizung der Oberseite zu positiver Kriimmung, die Reaktion ist aber 
schwacher als die nach unterseitiger Reizung eintretende. Starker dorsi­
ventral sind die Ranken von Passiflora gracilis, Gucurbita melanosperma 
u. a. Hier kann nur eine Reizung der Unterseite zur Kriimmung fiihren. 
Und die extremste Dorsiventralitat, bei der auch eine Reizung der Ober­
seite zur Kriimmung nach unten fiihrt, findet sich beispielsweise hei den 
Ranken von Bryonia dioica, Gucumis sativus und Sicyos angulatus. 

Wir werden jetzt versuchen, die zu den Kriimmungen fiihrenden 
Wachstumsheschleunigungen etwas genauer zu analysieren. Das heiBt 
aber vor allem, wir hahen zu untersuchen, wie die durch den Reiz aus­
gelosten Erregungsvorgange zu Wachstumsbeschleunigungen fiihren kon­
nen, wahrend sie in den vorher untersuchten Fallen der Seismoreaktionen 
zu Turgorsenkungen fiihren. Denn, daB der besondere Reaktionsmecha­
nismus nicht eine Folge spezifischer Wirkungen des thigmischen Reizes 
ist, geht ja eindeutig aus der Tatsache hervor, daB die Ranke nach seis­
mischer, traumatischer, thermischer, chemischer oder elektrischer Reizung 
in der gleichen Weise wie nach Beriihrungsreizung mit Wachstums­
bewegungen reagiert. 

Es scheint, daB man sich die Eigentiimlichkeit der Rankenreaktionen 
(ehenso wie die der Seismoreaktionen, an denen Wachstumsprozesse 
beteiligt sind, wie z. B. bei Dionaea und Aldrovandia) sehr wohl auf Grund 
der Erfahrungen an einigen anderen Objekten verstandlicher machen 
kann. DaB die Turgorsenkung ausbleibt, ist nicht schwierig zu erklaren; 
denn auch an den Pflanzen, die Turgorbewegungen aufweisen, fiihren 
ja nur solche Erregungsvorgange, die mit ansehnlichen Permeabilitats­
erhohungen verkniipft sind, zu Turgorsenkungen. Es ist im iibrigen 
keineswegs sicher, ob nicht auch bei den Ranken primar eine Turgor­
senkung der gereizten Flanke eintritt; denn man beobachtet wahrend 
der Kriimmung auBer der Verlangerung der Gegenseite regelmaBig eine 
Kontraktion der Reizseite; jedoch wird diese Kontraktion zumeist durch 
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die komprimierende Wirkung der Ausdehnung auf der Gegenseite erklart. 
Die Wachstumsbeschleunigungen, also die primare zur Kriimmung und 
die sekundare zur Riickkriimmung fiihrende, lassen sich nicht so, wie 
man es meist zur Erklarung photo- und geotropischer Kriimmungen 
annimmt, durch die Vorstellung erklaren, der Reiz bedinge eine Neu­
verteilung von wachstumsbeschleunigenden Stoffen, speziell eine Neu­
verteilung des Auxins auf die beiden antagonistischen Flanken; denn 
bei den Ranken ist die Wachstumsbeschleunigung der einen Seite nicht 
von einer aquivalenten Wachstumshemmung der Gegenseite begleitet, 
vielmehr erfolgt wahrend der Bewegung eine Beschleunigung des Gesamt­
wachstums der Ranke; das ist einerseits durch Ermittlung des Zuwachses 

Abb. 130. Passiflora. Eine Ranke hat die Stiitze gefallt; auch 
das Rankenstiick zwischen Stiitze und Pflanze ist bereits 
aufgewunden, in diesem Stiicke sind zwei Umkehrpunkte auf· 
getreten. Die jiingere Ranke befindet sich im Stadium des 

Kreisens. N atiirliche GroBe. 

der Mittellinie, andererseits 
durch potometrische Messung 
des Gesamtwachstums fest­
stellbar. 

Man konnte die Wachs­
tumsforderung aber sehr wohl 
mit dem RestitutionsprozeB 
der Erregung in Zusammen­
hang bringen. Einen derarti­
gen Zusammenhang haben wir 
schon bei anderen Objekten 
kennengelernt. Wir fanden 
namlich, daB die Reizung oder 
Schadigung eines wachsenden 
Organs zwar zunachst zu einer 
Wachstumshemmung und oft 
auch zur Turgorsenkung fiihrt, 
nach einiger Zeit aber infolge 
der verstarkten Atmung wah­
rend der restituierenden Pro­
zesse zur Wachstumsbeschleu­
nigung (Abb. 109). Wir sahen 
dabei auch, daB die Wachs­
tums beschleunigung um so 
spater eintritt, je starker ge­
reizt worden ist. Nach dieser 

Gesetzlichkeit konnte die Kriimmung der Ranken erklarbar sein; sie 
ware namlich so zu deuten, daB die reizbedingte, genauer die im Zu­
sammenhang mit den Restitutionsvorgangen eintretende Wachstums­
beschleunigung auf der direkten gereizten Seite erst ziemlich spat be­
ginnt, auf der nur durch Leitung gereizten, und daher weniger beein­
trachtigten aber schon friih. Die somit erst spater eintretende Beschleuni­
gung auf der Reizseite erklart die Riickkriimmung. DaB das anfangliche 
Ausbleiben der Beschleunigung auf der direkt gereizten Seite sich wirklich 
aus der beeintrachtigenden Wirkung des Reizes erklart, ergibt sich zudem 
daraus, daB auch die Beschleunigung der Gegenseite, und damit die Kriim­
mung seIber ausbleibt, wenn beide Seiten gereizt werden. Nun hat man 
allerdings die Gegenreaktion haufig als eine Folge der Einkriimmung, 
also nicht als Ausdruck eines verspateten Eintritts der Beschleunigung 
auf der direkt gereizten Seite betrachtet. Jedoch laBt sich hier die Beob­
achtung FITTINGS anfiihren, daB beide Beschleunigungen auch dann ein­
treten, wenn die Kriimmung mechanisch verhindert ist. 
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Fiir den Vorgang des Rankens (Abb. 130, 131) ist also zunachst einmal 
die endogene Kreisbewegung wichtig; fiihrt diese die Ranke zu einer 
Stiitze, so beginnt die mechanische Reizung. Die thigmotropische Kriim­
mung verursacht ein teilweises Herumlegen der Ranke urn die Stiitze; 
dann erfolgt aber die Gegenreaktion, die die Kriimmung teilweise wieder 
ausgleicht. Der Kriimmungsriickgang ist nur partiell, weil eine Reizung 
die Wachstumsbeschleunigung hemmt, und durch die Beriihrung mit der 
Stiitze wird die Ranke ja fortgesetzt weiter gereizt. Die Riickkriimmung 
kann sich also nur nach einem einfachen Reiz voll entfalten. Die weitere 
Reizung hemmt aber nicht nur die Gegenreaktion, d. h. die Wachstums­
beschleunigung der der 
Stiitze zugekehrten Sei­
te, sondern sie indu­
ziert auch neue Wachs­
turns beschleunigungen 
auf der von der Stiitze 
abgewandten Seite; es 
kommt also zu neuen 
Einkriimmungen,durch 
die die Stiitze schlieB­
lich mehrfach um­
schlungen wird. 1st die 
Stiitze fest umfaBt, so 
erlischt das Langen­
wachstum der Ranke; 
auch dafiir ist o££enbar 
die mechanische Rei­
zung verantwortlich. 
AuBerdem aber beob­
achtet man noch, daB 
sich der Rankenab­
schnitt zwischen Stiitze 
und Pflanze schraubig 
einrollt; das ist nur 
durch Einschaltung 

Abb. 131. Ranken von Passifiora. Links und in der Mitte drei Stadien 
der Alterseinrollung von Ranken, die keine Stiitze erfallt haben. Rechts 
eine Ranke, die eine Stiitze erfallt hatte; sie wnrde unmittelbar an der 

Stiitze abgeschnitten; die Umkehrpunkte sind deutlich erkennbar. 

eines oder mehrerer Wendepunkte in der Richtung dieser Schraube mog­
lich. Diese Einrollung ist durch verstarktes Wachstum der morpholo­
gischen Oberseite bedingt. - Durch ein verstarktes Oberseitenwachstum 
erklart sich auch die Einrollung alter Ranken, die keine Stiitze erfaBt 
haben (Abb. 131). 

5. Weitere Wirkungen mechanischer Beeinflussung. 
Wir haben bisher solche Wirkungen mechanischer Einfliisse betrachtet, 

die bald nach der Ausiibung dieser Reize erkennbar werden. Weniger gut 
sind wir iiber das Zustandekommen von Wirkungen unterrichtet, die erst 
spater eintreten; aber wohl zum groBen Teil auf gIeichen Primarwirkungen 
der Reize beruhen wie jene. 

Eine haufige Reaktion auf mechanische Reize besteht in der Hemmung 
des 1nternodienwachstums. Wird beispielsweise eine am schattigen Stand­
ort wachsende Mimose oft gereizt, so bleiben die Internodien so kurz wie 
die von Pflanzen, welche am sonnigen Standort aufgewachsen sind. Die 
bei den Erregungsvorgangen freigesetzte Erregungssubstanz wirkt also 
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offenbar wachstumshemmend und zugleich, wie wir schon fruher sahen, 
teilungsfordernd [UMRATH (3)]. Andere Pflanzen reagieren ahnlich. Die 
mechanische Reizung kann also in gewisser Weise ahnlich wie bekanntlich 
das Licht formativ auf die Pflanze einwirken. Selbst bei Pilzen ist eine 
derartige Reaktion beobachtet worden. Bei Coprinus verhindert mecha­
nische Beeinflussung ebenso wie Licht die uberma13ige Streckung der 
Fruchtkorperstiele (BORRISS). 

Mit diesen formativen Einflussen der mechanischen Reizung gehen, 
ahnlich wie bei der Anwendung der Lichtreize, Einflusse auf die anato­
mische Ausbildung der Organe parallel; aber die Beeinflussung des anato­
mischen Baus kann auch unabhangig von starkeren formativen Wirkungen 
eintreten. Das gilt schon fur die Ranken; haben sie eine Stutze erfa13t, 

I. 

Abb. 132a und b. a Bauhin'ia (Liane), Eillfache Rallken 
('Ubergang zwischen Kletterhaken und Ranken). Durch 
epillastische Einrollung entstehen GebiIde, die ein Fest­
haJten un Stiitzen ermoglichen. ' j , der natiirliehen GroBe. 
b Starke Verdickung der Ranke von Bauhinia infolge der 
mit dem Erfassen der Stiitze verbulldenen mechanischen 

Reizung, 

so wird in ihnen das Dicken­
wachstum und die Bildung des 
mechanischen Gewebes gefordert 
(Abb. 132). Diese Reaktion ist 
nicht fUr die Ranken spezifisch; 
vielmehr ist Entsprechendes bei 
den verschiedensten Pflanzen ge­
funden worden; mechanische In­
anspruchnahme fordert z. B. die 
Bildung sekundarenHolzes (RAS­
DORSKY). - Zugspannung be­
dingt im Gewebe meist die Aus­
bildung mechanisch wirksamer 
Elemente, wahrend die Zell­
wande bei der Einwirkung von 

Druckspannungen dunn bleiben. Die kausalen Zusammenhange bei der 
Entstehung dieser Reaktionen sind noch nicht analysiert worden. 
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III. Strahlenwirkungen. 
1. Die Strahlenarten. 

Alle uns bekannten Arten von Strahlungen sind hin­
sichtlich ihrer pflanzenphysiologischen Wirkung untersucht 
worden1. Dabei haben sich die groBen Erwartungen, die 
man an die Versuche mit den am spatesten entdeckten 
Strahlenarten kniipfte, zumeist als unberechtigt erwiesen. 
Am wichtigsten sind in physiologischer Hinsicht auf jeden 
Fall die von der Sonne ausgesandten Strahlen, speziell der 
Anteil unter ihnen, den wir sehen konnen, also als Licht 
im engeren Sinne bezeichnen. 
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Wir unterscheiden bekanntlich Wellenstrahlen (elektro- tl 

magnetische Wellen) und Korpuskularstrahlen, sowie endlich ~~ 400001 

die kosmischen Strahlen, deren Natur noch nicht genau be- .~ 
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Die elektromagnetischen Wellen teilen wir nach ihrer 
Schwingungszahl bzw. nach der Wellenlange (A) ein (Abb.133). 
Die langsten Wellen sind als Rundfunkwellen bekannt 
(A > 1000 m - etwa 1m); auf sie folgen die HERTzschen 
Wellen (A 1m - I mm). Der nachste Bereich wird von 
der infraroten (ultraroten) Strahlung (zum Teil als Warme­
strahlung bezeichnet) eingenommen (I mm - etwa 0,75 fL). 
Erst dann kommt der sehr schmale Bereich der Lichtstrahlen 
(etwa 0,75-0,4 fL). Eindeutig abgegrenzt ist dieser Bezirk 
nicht, da erhebliche individuelle und vor allem altersmaBige 
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Abb. 133. Dber­
sicht der elektro­

magnetischen 
Schwingnngen. 

"""-,.... 

Unterschiede in der Abgrenzung des Gebiets 
sichtbarer Strahlung gegen das der ultraroten 
und noch mehr gegen das der ultravioletten 
bestehen. 1m sichtbaren Licht unterscheiden 
wir bekanntlich in der Reihenfolge abnehmen­
der Wellenlange: rot, orange, gelb, griin, blau 
und violett. Der sichtbaren Strahlung folgt die 
ultraviolette (A etwa 0,4 fL - unter 0,01 [L). 
Das Ende des Gesamtspektrums bilden die 
Rontgen- und y-Strahlen, die mitWellenlangen 
unter etwa 0,001 mfL abschlieBen. Der ganze Be­
reich erstreckt sich also von 105 cm bis 10-10 cm. 

o zoo 'IOfJ 800 
/IIe//enliinge 

800mp, 

Wellenlange und Frequenz, d. h. Schwin­
gungszahl je Sekunde (v), stehen zueinander in 
der Beziehung c = A'v, worin c die Lichtge­
schwindigkeit (300000 kmjSek.) bedeutet. Die 
Strahlungen setzen sich aus Quanten der GroBe 

Abb.I34. Beziehnng zwischen Wellen­
liinge und QnantengroBe im Bereich 
des Lichtes, sowie der angrenzenden 
ultravioletten und ultraroten Strah­
lung. Abnehmende QuantengroBe bei 

zunehmender Wellenliinge. 

E = h·vzusammen, wobeih = 6,548 10-27 ErgjSek. (Abb.134). Die Quanten 
konnen nur als Ganzes, also nicht in Bruchteilen von h· v absorbiert werden. 

1 Umfangreiche Literaturzusammenstellung bei DUGGAR (u. Mitarbeiter). 
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Die Korpuskularstrahlung kann sehr verschiedenartiger Natur sein. 
Die die Strahlung zusammensetzenden Teilchen konnen Elektronen dar­
stellen, also negative Ladung tragen; dann handelt es sich um fJ-Strahlen. 
Sie entstehen bei radioaktiven Zerfallsprozessen, experimentell in LENARD­
Rohren. Dieser Strahlung ahnlich, und auch fJ-Strahlung genannt, ist 
die aus positiv geladenen Teilchen (Positronen) zusammengesetzte; sie 
hat mit der aus negativen Teilen (also aus Elektronen im engeren 
Sinne, d. h. aus Negatronen) bestehenden die geringe Masse der Teilchen 
gemeinsam. 

Dagegen handelt es sich bei den oc-Strahlen um Teilchen mit viel 
groBerer Masse und erheblich kleinerer Bewegungsgeschwindigkeit. Es 
sind positiv geladene Heliumatomkerne, die auch beim Zerfall radio­
aktiver Substanzen entstehen, ihre kinetische Energie ist der groBen Masse 
entsprechend sehr betrachtlich. - Auch Wasserstoffatomkerne konnen 
eine Strahlung bilden; ferner die Neutronen, die sich von den Wasser­
stoffatomkernen durch das Fehlen einer Ladung unterscheiden. 

In den folgenden Abschnitten werden wir auf die physiologische Wir­
kung der HERTzschen Wellen und der Rundfunkwellen nicht eingehen, 
weil keine bedeutenden Ergebnisse vorliegen 1. 

2. Wirknng von Korpnsknlar- sowie von Rontgell- nnd y-Strahlen. 
Ionenbildung. Wir konnen hier die pflanzenphysiologische Wirkung 

der Korpuskular-, Rontgen- und y-Strahlen trotz deren verschieden­
artiger physikalischer Natur gemeinsam behandeln, da wesentliche Unter­
schiede der Wirkung nicht bestehen. Alle diese Strahlen wirken niimlich 
auf dem Wege iiber die Erzeugung von Ionisationen im bestrahlten Objekt. 
Die V organge der Ionenbildung unterscheiden sich allerdings bei den 
einzelnen Strahlenarten. Die Quanten der Rontgen- und y-Strahlen 
konnen von den Atomen des bestrahlten Objekts absorbiert werden; sie 
fiihren dann, vermoge ihrer im Vergleich zur Energie der Quanten 
sichtbaren Lichts sehr groBen Energie, zum Herauswerfen eines Elek­
trons aus dem absorbierenden Atom. Die Quanten der y-Strahlen, 
aber auch die der Rontgenstrahlen, namentlich die der kurzwelligen 
(harten) Rontgenstrahlen, konnen aber nicht nur in Atomen absorbiert, 
sondern auch an ihnen gestreut werden. Bei dieser Art der Aufnahme 
im bestrahlten Objekt geben sie einen Teil ihrer Energie an Elektronen 
ab, werden also zu Quanten, die denen einer Strahlung geringerer Wellen­
lange entsprechen. Die beim StreuprozeB einen Teil der Energie auf­
nehmenden Elektronen sind naturlich nicht so energiereich wie jene, die 
durch Absorption des Quants im Atom aus diesem herausgeworfen werden. 
Man bezeichnet die bei der Absorption im Atom freigesetzten Elektronen 
als Photoelektronen, die beim StreuprozeB erzeugten als COMPTON-Elek­
tronen. Bei der y-Strahlung spielt die Erzeugung der Photoelektronen 
kaum noch eine Rolle, die COMPTON -Elektronenbildung steht zu sehr 
im V ordergrund. Beide .Arten von Elektronen regen andere Atome in 
ahnlicher Weise durch Uberfuhrung von Elektronen in energiereichere 
Bahnen an, wie es die Quanten sichtbaren Lichts tun, oder 'sie werfen 
sogar aus diesen Atomen nochmals Elektronen ganz heraus (Abb.135). 
Diese Ionisationsprozesse sind fur die biologischen Wirkungen verant­
wortlich zu machen. 

1 Einige Hinweise iiber Wachstumsforderungen bei LIEBESNY; vgl. auch SALOTID und 
FIORENZI. 
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Wir verstehen hiernach, daB die Korpuskularstrahlung im Organismus 
gleichartige Effekte hervorruft wie die kurzwellige elektromagnetische. 
Denn auch die Korpuskularstrahlen bedingen Ionensationsprozesse, oder 
sie bestehen, wie die p-Strahlen, schon seIber 
aus Elektronen, die in das Objekt eindringen, 
und dort noch weitere Ionisationsprozesse ver­
anlassen; auBerdem verursachen sie auch 
wieder die Uberfuhrung von Elektronen der 
getroffenen Atome in energiereichere Bahnen. 
Die IX-Strahlen mussen ebenso wie die y- und 
Rontgenstrahlen die Elektronen ausnahmslos 
erst im bestrahlten Objekt bilden, wozu sie 
durch den groBen Energiegehalt ihrer Teilchen 
leicht befahigt sind. 

Die biologischen Erfahrungen haben gezeigt, 
daB es fur die Wirkung aller hier genannten 
Strahlenarten tatsachlich nur auf die Ioni­
sationen und deren Folgen ankommt. Dem 
scheint zunachst zu widersprechen, daB ge­
legentlich spezifische Wirkungen einzelner 
Strahlenarten beschrieben wurden; jedoch ist 
dann beim Vergleich mit anderen Strahlen­
arten ubersehen worden, daB bei der betref­
fenden Dosierung die Voraussetzungen fur 
gleich starke Ionisationsprozesse in gleich 
groBen Plasmamengen nicht gegeben waren. 
Dnd diese Voraussetzung ist naturlich wegen 
des verschiedenen Ionisations- und Eindrin­
gungsvermogens der einzelnen Strahlenarten 
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Alom 
Abb. 135. Schema zur Erklarung der 
ersten Vorgange wahrend einer Strah­
lungsabsorption. Das von links kom­
mende Qnant mit der Energie h· v 
kann auf ein Atom treffen und dort 
absorbiert werden; die Energie geht 
dann zum Teil auf ein Elektron des 
Atoms iiber, das infolgedessen als 
Photoelektron herausgeworfen wird 
(oben). Das Quant kann aber beim 
Auftreffen auf ein Atom in anderen 
Fallen (unten) auch nur einen Teil 
seiner Energie an ein Elektron dieses 
Atoms angeben, so daLl ein Photoelek­
tron geringerer Energie als im erst­
genannten Fall herausgeworfen wird 
und das Quant seiber mit vermin­
derter Energie in anderer Richtung 
weiter in das absorbierende Substrat 
eindringt und beim Auftreffen auf ein 
zweites Atom nach dem oberen oder 

unteren Schema weiter wirkt. 

nicht an die Energiegleichheit der verglichenen Strahlungen gebunden. 
Zellschlidigung. Die schadigende Wirkung der Strahlen erkennt man 

schon bei zellphysiologischen Studien. Zunachst tritt eine erhohte Farb­
barkeit auf, die auch sonst haufig Ausdruck von Schadigungen, auch 
von reversiblen Schadigungen ist. Starkere Dosen fuhren zur Vakuolen­
bildung, zur Zusammenballung des Zellinhalts und zum Zerfall des Plasmas 
in Schollen; schlieBlich zur Kornchenbildung im Plasma (FEICHTINGER). 
Auch Viskositatsveranderungen treten ein, so bei Spirogyra zunachst eine 
Herabsetzung, dann eine Erhohung der Viskositat. Die starke Zellschadi­
gung kommt ferner in einer Kontraktion, also in einem (anfanglich 
reversiblen) Verlust der Turgeszenz zum Ausdruck, wieder eine Wirkung, 
die nicht fur die durch Strahlen hervorgerufenen Schaden spezifisch ist. 
Beispielsweise sind bei der Rontgenstrahlenwirkung auf Wurzeln solche 
Kontraktionen festgestellt worden (HEEREN). Der partielle oder (spater) 
vollstandige Turgorverlust ist eine Folge des Semipermeabilitatsverlustes, 
der auch mit anderen Methoden nachweisbar ist; so ist bei Bryum capillare 
eine Permeabilitatserhohung fur Harnstoff und KCl unter dem EinfluB von 
IX-Strahlen ermittelt worden (BIEBL). 

Trotz dieser deutlichen Zellschadigungensind gelegentlich auch for­
dernde Wirkungen der Bestrahlung beschrieben worden. Diese gunstigen 
Erfolge sind aber an die Anwendung schwacher Dosen gebunden; sie 
entsprechen den fordernden Wirkungen, die auch sonst durch gering­
fiigige Schadigungen - etwa auf die Atmung und das Wachstum -
ausgeubt werden konnen. So wie Wachstum und Atmung (SHULL und 
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MITOHELL) kann auch die Plasmastromung durch geringe Dosen von 
Rontgenstrahlen beschleunigt werden, wahrend starkere Einwirkungen sie 
hemmen (NADSON und ROOHLIN). Durchweg sind die Forderungen - wie 
auch nach andersartig bedingtenSchaden - vorubergehender Natur; ver­
folgt man einen langeren Zeitabschnitt der Entwicklung, so findet man 
demgemaB keine gunstigen Wirkungen, obgleich oft danach gesucht worden 
ist (SOHWARZ, CZEPA und SOHINDLER). 

Es wird sich kaum allgemein entscheiden lassen, welche Zellsubstanzen 
es besonders sind, durch deren Zerstorung die Schadigung zustande kommt ; 
das wird von Fall zu Fall verschieden sein. Gelegentlich scheinen Enzym­
inaktivierungen, die auch in vitro durch Rontgenbestrahlung moglich sind, 
beteiligt zu sein. Bei hoheren Pflanzen kommen oft Wachstumshem­
mungen durch Auxinzerst6rung zustande. Auch die Auxininaktivierung 
ist, beispielsweise durch Rontgenstrahlen, in vitro moglich (SKOOG). Die 
Zerstorung des Wuchshormons innerhalb der Pflanze erklart zudem eine 
oft beobachtete Wirkung der Rontgenstrahlen auf den Entwicklungsgang 
der hoheren Pflanze: es bilden sich reichlich Seitenzweige infolge des 
Auswachsens der normalerweise ruhenden Achselknospen. Wir haben 
ja schon erwahnt, daB das Austreiben der Seitenknospen durch Auxin 
verhindert wird; Auxininaktivierung durch Rontgenstrahlen muB also 
diese Hemmung beseitigen. Aber die Auxininaktivierung ist jedenfalls 
fur die strahlenbedingte Wachstumshemmung nicht allein verantwortlich. 
Vor allem werden Plasmaschadigungen beteiligt sein; denn plasmareiche 
Organe (Vegetationspunkte) sind besonders empfindlich. 

Es ist bekannt, daB Strahlen, beispielsweise Rontgenstrahlen, zu Genumwandlungen, 
also zu Mutationen fiihren konnen. Wir gehen hier auf diese genetisch interessante Reak· 
tion nicht naher ein; erwahnt sei nur, daB solche Mutationen durch Radium- und Rontgen­
strahlen auch in somatischen Zellen moglich sind; die Formbeeinflussung bestrahlter Pflanzen 
beruht also teilweise auf Mutationen. 

Bei niederen Pflanzen sind die Wirkungen der Strahlen grundsatzlich ahnlicher Natur 
wie bei hoheren. Starkere Dosen bedingen stets Wachstumshemmung oder Abtotung. 
~ach WachstumsfOrderungen ist oft, aber durchweg vergeblich gesucht worden (WYCKOFF 
und LUYET). Bei Hefe wurde allerdings ein voriibergehender Anstieg der Garung (der ja 
auch durch andere schadigende Einflusse herbeifiihrbar ist) ermittelt (ZELLER). - Pilze, 
die sich im Innern der Samen hoherer Pflanzen befinden (z. B. Ustilago Tritici in Weizen), 
lassen sich durch Rontgenstrahlen oft zur Abtotung bringen, wahrend die Samen, die im 
trockenen Zustand gegen Strahlen ebenso wie gegen andere schadliche Einfliisse sehr 
restistent sind, lebensfahig bleiben (PICHLER und WOBER). 

An den Sporangientragern von Phycomyces wurde eine Radiumwachstumsreaktion 
gefunden (BLAAUW und HEYRINGEN). Die Bestrahlung, fur deren Wirkung vor allem die 
y-Strahlen verantwortlich waren, bedingte (im Gegensatz zu sichtbarem Licht) eine rever­
sible Hemmung des Wachstums, der eine Forderung folgte. Eine Kriimmung kann bei 
seitlichem Einfall der Strahlen trotz dieser Wachstumsreaktion nicht entstehen, da die 
Strahlen zu tief eindringen, also in allen Teilen des Sporangientragers eine Wachstums­
hemmung bedingen. Mit Radiumstrahlen konnten iibrigens an hoheren Pflanzen positive 
Kriimmungen erzielt werden. Eine derartige Wirkung ist bei der Teilnahme von a-Strahlen 
durchaus moglich, da diese nur wenig in das Organ eindringen, bei Crepis-Wurzeln bei­
spielsweise etwa 30 ft. 

Fur Bakterien und Hefen erhalt man beim Vergleich der Wirkung 
verschieden starker Dosen der schadigenden Strahlenarten Abtotungs­
kurven, die sich nicht aus der unterschiedlichen Empfindlichkeit der 
einzelnen Individuen erklaren, sondern daraus, daB je nach der ange­
wandten Strahlenmenge eine verschieden groBe Anzahl von Individuen 
ein Quant absorbiert, oder doch in einer empfindlichen Region des Korpers 
absorbiert; die anderen Individuen lassen das Quant durch den ganzen 
Korper durchdringen oder werden gar nicht getroffen (oder absorbieren 
in Korperregionen, die unempfindlich sind). Aus einfachen Wahrschein-
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lichkeitsgrunden ist dabei zu erwarten, daB im Bereich geringer Dosen 
eine VergroBerung der Dosis keine erhebliche Zunahme der Zahl wirksam 
getroffener Individuen bedingt, wahrend diese 
VergroBerung im Bereich mittlerer Dosen sehr 1~~ 
ansehnlich und endlich im Bereich groBer Dosen 
wieder eine starke Zunahme der Dosis erfor- 7S 

derlich ist, um auch die letzten, noch nicht ~ 
getroffenen Individuen zu toten (Abb. 136). ~Jl1 
Man kann mit solchen Wahrscheinlichkeits- ~ 
erwagungen aus den experimentell gefundenen zs 
Kurven erschlieBen, wieviele Quanten zur Ab- 0..-:::::....------:-------' 
totung absorbiert werden mussen. Beispiels- Sfrah/ungstfosis-
weise hat sich ergeben, daB bei Bact. coli je 
Zelle nur ein absorbiertes Quant der Rontgen­
strahlung zur Abtotung erforderlich ist, bei 
Hefe 5 Quanten. Auch ein einziges oc-Teilchen 

Abb. 136. Schematische Darstellung 
der Beziehung zwischen Strahlen­

dosis und Schiidigung einer 
Bakteriensuspension. 

kann ein Bakterium abtoten (WYCKOFF; GLOCKER, LANGENDORFF und 
REUSS; LEA, HAINES und LOULSEN). 

3. Wirkungen kurzwelligen Ultravioletts. 
Spektrale Wirkungsunterschiede. Der physiologische Erfolg einer Be­

strahlung mit Ultraviolett kann im Prinzip der gleichen Art sein, wie 
der Erfolg einer Bestrahlung mit langwelliger Rontgenstrahlung; denn 
auch die Ultraviolettstrahlung fuhrt zur Bildung von Photoelektronen; 
COMPTON-Elektronen werden praktisch nicht mehr gebildet. Ultraviolett 
wirkt daher im allgemeinen ebenfalls schadigend oder (in starkeren Dosen) 
abtotend. Die Energie der Photoelektronen ist aber begreiflicherweise 
kleiner als bei der Anwendung von Rontgenstrahlen, da die Quanten 
ja energiearmer sind; die Sekundarwirkung, also das Auswerfen von 
Elektronen aus weiteren Atomen mittels jener Photoelektronen, tritt 
daher stark zuruck. So erklart es sich, daB es fUr die Ultraviolettwirkung 
schon sehr darauf ankommen kann, in welchen Substanzen der Zelle 
das Quant absorbiert wird. 1st diese Substanz lebensnotwendig oder ist 
sie fur die Steuerung anderer Prozesse besonders wichtig, so wird ihre 
Beeinflussung durch die Absorption des Quants physiologisch viel be­
deutungsvoller sein, als die Absorption in anderen Substanzen. Durch 
Vergleich der physiologischen Wirkung ultravioletter Strahlen verschie­
dener Wellenlangen besteht die Moglichkeit, zu entscheiden, welche 
Substanzen die physiologisch wirksamste Absorption vollziehen; man 
wird zu diesem Zweck die spektrale Empfindlichkeitskurve mit der Ab­
sorptionskurve wichtiger Zellsubstanzen vergleichen, um nach Uberein­
stimmungen zu suchen. Bei solchen Untersuchungen, die namentlich an 
Einzellern (Bakterien, Hefen und Algen) aus- Totung 
gefuhrt wurden, hat sich durchweg der Bereich von B. coli durch UV. 
um 260 mfL als besonders wirksam erwiesen (GATES; 
HERCIK, MEIER). Beispielsweise sind bei Bact. 
coli die in nebenstehender Tabelle angegebenen 
Bestrahlungen mit verschiedenen Spektrallinien 
des Ultravioletts zur Abtotung von 50 % der 
bestrahlten Individuen erforderlich. 

Diesem Bereich starkster W irkung von 2600 A 
entspricht eine starke Absorption in EiweifJstoften. 

Wellenlange 

A' 
3126 
3020 
2675 
2400 
1300 

\ N otwendige 
Bestrahlung 

I Erg/em' 

2500000 
315000 

8800 
22000 
12000 

1 1 A =0,1 mp,. 
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Noch spezieller hat sich eine Parallelitat mit der Absorptionskurve der 
Nukleinsaure ergeben (Abb. 137, 138). Fur die Rolle dieser Substanz bei 
der Strahlungsabsorption spricht auch, daB Hefezellen, die sich in Teilung 
befinden, empfindlicher sind als andere. 

Aus diesen Beobachtungen folgt noch 
nicht mit Sicherheit, daB es fUr die 20 

2'10 260 280 o 220 21/{} 250 2BO JD0T¥­
Wellenliinge -We//en/iinge -

Abb.1:37. Spektrale Empfindlichkeit von Chlorella vulgaris 
flir UV verschiedener Wellenliinge. Auf der Ordinate: 

tiidliche Wirkung in willkiirlichen Einheiten. 

Abb. 138. Extinktionskurve von Hefenuklein­
saure. V gl. dazu die Wellenlangenabhiingigkeit 

der UV-Schiidigung (Abb. 137). 
Xach CASPERSSON. ~ach MEIER. 

schadigende oder todliche Wirkung des Ultraviolett auf die Zerstorung 
von EiweiBen bzw. Nukleinsauren ankommt; denn diese Verbindungen 
sind III den untersuchten Zellen der Bakterien und Hefen in so groBer 

36 
% \ 

\ 
1\ 

\ 

" 

Menge vorhanden, daB sie uberhaupt das Gesa.mt­
absorptionsvermogen der Zelle bestimmen; d. h. die 
Absorptionskurve einer Zelle stimmt in den Haupt­
zugen mit der ihrer EiweiBkomponente uberein 
(Abb. 139). Das heiBt, wenn auch die EiweiBkorper 
durch ihre starke Absorption bei etwa 2600 A die 
starke Wirkung dieses Spektralbereichs bestimmen, 
so doch vielleicht nicht darum, weil es auf spezifische 
Umwandlungen in diesen (oder in den Nukleinsauren) 
ankommt, sondern weil sie durch ihre reichliche An-

o 2'10 250 280 300mp, wesenheit besonders leicht die im Prinzip auch von 
fIIe//en/on!le anderen Substanzen lieferbaren Photoelektronen er-

Abb. 139. Ultraviolettab· 
sorption durch eine Schicht 
von Bact. coli in 0,8!" 
Dicke. "Rin Maximum der 
Absorption bei 260 m!"; im 
kurzwelligeren Ultra violett 
dann ein weiterer Anstieg 
der Absorption. Nach GATES. 

zeugen. Dann konnte die Beeinflussung einer anderen, 
in diesem Bereich nicht elektiv absorbierenden Sub­
stanz durch diese Photoelektronen den entscheiden­
den ProzeB darstellen. Aber die hohe Empfindlich­
keit fUr den Bereich um 2600 - 2800 A besteht 
vielfach auch dann noch, wenn so bestrahlt wird, 

daB die Absorption aus allen Bereichen gleich stark ist. Es ist also 
wirklich, wie die zweite Tabelle zeigt, eine unterschiedliche Energie­
absorption aus verschiedenen Spektralbereichen erforderlich, wenn gleiche 

physiologische Effekte erzielt werden sollen. 
B. coli; erf orderli c he 

Energieabsorption je 
Bakterium, urn 50% der 
Individuen abzutiiten. 

A, A 

2536 
2803 
3132 

A bsorbierte 
Energie in Erg 

2,75.10- 5 

2,50.10 5 

10,90.10-5 

Man hat zur Erklarung der Ultraviolett­
schadigungen (ahnlich wie bei den Rontgenstrah­
lenschadigungen) oft auf die mogliche Enzymzer­
storung hingewiesen, zumal solche Inaktivierungen 
auch in vitro beobachtet worden sind, so bei 
Amylase und Pepsin (THOMPSON und HUSSEY). 
Seitdem wir wissen, wie sehr die Enzymaktivitat 
im Organismus vom Kolloidzustand des Plasmas 
abhangt, und daB auch die Enzymtrager seIber 
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kolloidaler Natur sind, konnen wir eine solche Vorstellung, der eine Teil­
berechtigung zukommen mag, sogar mit der besonders starken Wirkung 
des vornehmlich im EiweiB absorbierten Spektralbereichs vereinbaren. 

Bei hoheren Pflanzen wird auch der Inaktivierung des Auxins durch 
Ultraviolett eine Bedeutung zukommen. Namentlich eine bestimmte 
Auxinverbindung, namlich das Auxin-a-Lakton, kann durch Ultraviolett 
direkt, also ohne Vermittlung von Sensibilisatorsubstanzen inaktiviert 
werden (KOGL) (vgl. S. 170). So werden Wachstumshemmungen durch 
Ultra violett verstandlich. 

Bei Studien tiber die Ultraviolettwirkung wurde ahnlich wie bei denen 
tiber die Einfltisse von Rontgen- und Korpuskularstrahlen nach Forde­
rungen gesucht, die man bei der Einwirkung geringer Strahlungsintensitat 
und bei kurz dauernder Bestrahlung erwartete; aber wenn solche Stimu­
lierungen eintreten, sind sie vortibergehender Natur, konnen sich also bei 
langer dauernden Versuchen nicht bemerkbar machen. Hochstens das 
langwelIige Ultraviolett tiber 2900 A, des sen physiologischer EinfluB 
schon mehr dem des sichtbaren Lichts entspricht, kann gelegentlich 
fordernde Wirkungen entfalten. 

Von den Schaden werden bei den hoheren Pflanzen vornehmlich die 
auBeren Teile betroffen, in denen die Strahlung bereits sehr stark absor­
biert wird; denn die verschiedensten Zellbestandteile absorbieren Ultra­
violett durchweg starker als sichtbares Licht. Die inneren Gewebe erhalten 
also nur eine sehr abgeschwachte Strahlung. Besonders die verholzten 
und kutinisierten Wande, weniger das Plasma, absorbieren die Strahlung, 
auch schon die langwellige Ultraviolettstrahlung, sehr stark. Oft kann 
bereits der Zellsaft der Epidermis einen wirksamen Strahlenschutz ftir 
die tieferen Gewebe bilden, namlich dann, wenn er Gerbstoffe, Anthocyane 
oder Flavone gelost enthalt, die (schon im langwelligen Ultraviolett) 
stark absorbieren. Die starke Absorption des Ultravioletts auBert sich 
gelegentlich in der Fluoreszenz der die Strahlung absorbierenden Zell­
bestandteile im Ultraviolett [METZNER (2)]. Da die Strahlung um so 
starker absorbiert wird, je kurzwelIiger sie ist, verstehen wir, daB die 
Pflanzen in der freien Natur selbst dann, wenn die Strahlung reich an 
Ultraviolett ist, keine nennenswerten Schadigungen erleiden. 

In der Literatur finden sich zahlreiche Angaben iiber die giinstige Wirkung des Ultra­
violett auf Wachstum, Entwicklung, Bliitenbildung usw. Leider waren aber die Versuchs­
bedingungen zumeist nicht klar genug definiert. 

Eine Forderung der Zellteilung ist von mehreren Autoren (vor allem GURWITSCH) 
der Strahlung zwischen 1900-2500 A zugeschrieben worden. Solche Strahlen sollen in 
sehr geringen Intensitaten von den Organismen seIber geliefert werden; sie wurden als 
mitogenetische Strahlen bezeichnet. Mehrere sorgfiiJtige Experimentatoren waren nicht 
imstande, die mitogenetische Strahlung aufzufinden oder eine TeilungsfOrderung durch 
entsprechende Dosen experimentell erzeugten Ultravioletts sicherzustellen (RAHN; GERLACH). 

4. Wirkung des siehtbaren Hehts 
und der angrenzenden Spektralbereiehe. 

a) Physikalische und methodische Fragen. 
Allgemeines. Nach dem (naturlich nicht nur fiir die sichtbare Strah­

lung giiltigen) Gesetz von DRAPER und GROTTHUS kann nur die absor­
bierte Strahlung physikalische und chemische Prozesse einleiten. Die Art 
dieser Vorgange ist mannigfaltig. Haufig wird die Energie einfach in 
Wiirme transformiert und sie kann dann als solche im Organismus 
physiologische Wirkungen entfalten, die auch durch direkte Zufuhr von 
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Warme, also etwa durch Uberfiihrung in Luft hoherer Temperatur er­
zielbar sind. Die Anregung der absorbierenden Atome durch die zugefiihrte 
Energie kann aber auch zur Abspaltung von Elektronen fiihren; ein ProzeB, 
der bekanntlich bei Alkalimetallen (in Photozellen !) leicht eintritt. Die mit 
dem absorbierten Quant zugefiihrte Energie wird also teilweise (im Grenz­
fall vollstandig) auf diese Elektronen iibertragen. Die absorbierte Energie 
kann aber von dem angeregten Atom auch in Form strahlender Energie, 
also als Fluoreszenzlicht wieder abgegeben werden; dabei geht ebenfalls 
ein Teil der Energie verloren, so daB die Quanten des Fluoreszenzlichtes 
energiearmer als die des absorbierten sind, d. h. das Fluoreszenzlicht 
hat eine groBere Wellenlange. Weiterhin konnen chemische Prozesse 
eingeleitet werden. Zunachst einmal dadurch, daB das absorbierende 
und somit angeregte Molekiil seIber eine chemische Umwandlung 
erleidet; es kann zur Isomerisation, Polymerisation, Spaltung usw. ver­
anlaBt werden. Aber die absorbierte Energie kann auch auf andere Mole­
kiile iibertragen werden, die dadurch nunmehr ihrerseits eine Anregung 
erfahren und demgemaB leichter chemische Reaktionen eingehen. In 
diesem letzteren Fall, der physiologisch oft verwirklicht ist, wirkt das 
absorbierende Molekiil also nur als Energieubertrager (Sensibilisator); es 
erleidet keine chemische Umwandlung, sondern nur eine reversible An­
regung. - An diese einleitenden Vorgange konnen sich natilrlich im 
Organismus die verschiedenartigsten Prozesse anschlieBen. 

AIle hier genannten Moglichkeiten werden auch bei den lichtphysio­
logischen Prozessen im Organismus vorkommen. Allerdings ist erst in 
wenigen Fallen eine bis zu diesen elementaren Abliiufen vordringende Ana­
lyse angebahnt worden. Zu den bekanntesten Vorgangen gehort in dieser 
Hinsicht die Photosynthese, bei der nach den neueren Untersuchungen 
das Chlorophyll offenbar als Sensibilisator wirkt, wir aber immer noch 
nicht genau wissen, ob es dann auf die Energieiibertragung yom Chloro­
phyll auf die Sauerstoffmolekiile oder auf Molekiile anderer Substanzen 
ankommt. Da die Photosynthese von speziell stoffwechselphysiologischem 
Interesse ist, wird sie uns hier nicht naher beschaftigen, obwohl - wie 

Abb. 140. Relative Energieverteilung in der 
von der Sonne zur Erde gelangenden und 
in der von einer G1iib birne emittierten 
Strahlung. Das Sonnenlicht enthiilt also 
vom griinen Licht (), ungefiihr 500 mIl) 
relativ am meisten; die G1iihbirne zeigt ihre 
maximale Strahlung im Ultrarot, alierdings 
noch ziemlich nahe dem Gebiet der sichtbaren 

Rotstrahlung. 

wir sehen werden - die Sensibilisator­
wirkung des Chlorophylls auch reizphysio­
logisch wichtig werden kann. 

Lichtquellen und -filter (NUERNBERGK). 
Bei lichtphysiologischen Untersuchungen 
spielt die Vergleichung des Effektes ver­
schiedener Spektralbereiche eine erhebliche 
Rolle und die Erfolge der Untersuchungen 
sind weitgehend an die Fortschritte der 
Technik fiir die Isolierung solcher Bereiche 
gebunden. Daher sei hier ganz kurz auf das 
Prinzipielle dieser Methoden eingegangen. 

Als Lichtquellen dienen einerseits Gliih­
lampen (Ab b. 140) oder Kohle bogenlampen, 
die beide ein kontinuierliches Spektrum 
liefern; darin ist a uch die ultra violette 

Strahlung vertreten, die sich aber bei Gliihlampen nur dann bis zum 
kurzwelligen Ultraviolett erstreckt, wenn fiir die Herstellung der 
Lampen ein ultraviolettdurchlassiges Glas benutzt wurde. Vorwiegend 
senden diese Lichtquellen jedoch ultrarote Strahlung aus. Andererseits 
konnen Quarzquecksilberdampflampen benutzt werden; die in ihnen yom 
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Quecksilberdampf abgegebene Strahlung setzt sich aus zahlreichen einzel­
nen Spektrallinien zusammen (Abb. 141). AuBerdem werden noch mehrere 
andere Gasentladungslampen hergestellt, die das Spektrum von Edelgasen 
oder Metalldampfen aussenden. 

I I I 
I I I I 

JOO WlO .f(J(J 500fI¥L 
lllel/enitinge 

Will man bei physiologischen Untersuchun­
gen mit einzelnen Spektrallinien arbeiten, so 
miissen als Lichtquelle die Quarzquecksilber- f 
lampe oder die letztgenannten Spektrallampen 
dienen und durch geeignete Glas-, Fltissig- .~ 
keits- oder Gelatinefilter die gewunschten ~ 
Spektrallinien isoliert werden. Genugen da­
gegen schmale Spektralbereiche, so kann man 
von dem kontinuierlichen Spektrum ausgehen, 
und dieses entweder im Prisma zerlegen oder 
auch wieder durch Benutzung von Filtern ein­
zelne Bereiche isolieren. Fur die spektrale 
Zerlegung sind besondere Monochromatoren 

Abb. 141. Energieverteilung in der 
Quarz- Quecksilberlampe. 

konstruiert worden, die aber oftmals infolge Reflexion und Streuung in 
der Apparatur doch noch keine ganz reinen Spektralbereiche liefern; gerade 
in der Reizphysiologie konnen diese fur andere Zwecke bedeutungslosen 
Fehler sehr storen. Man wird daher zum mindesten nicht ungunstiger 
arbeiten, wenn man zur Isolierung Flussig­
keits- und Glasfilter benutzt. Gegenwartig 
wird eine groBe Zahl von Farbglasern pro­
duziert, deren Eigenschaften die notige 
Konstanz besitzen, und die, namentlich 

% h 

dann, wenn Kombinationen mehrerer :J/J 

Glaser (oder auch Kombinationen mit :.... 
Flussigkeiten) benutzt werden, genugend :; 
schmale und reine Spektralbereiche liefern. ,~ 

Sehr gut verwertbar, aber in der Pflan- l20 
zenphysiologie erst wenig angewandt ist das ~ 
Prinzip derCHRISTIANSEN -W EIGERT-Filter. 

\ 

Abb. 142. Schema zur Erklarung des Monochromatorprinzips 
nach CHRISTIANSEN-WEIGERT. Das Licht der Bogenlampe 
(links) dringt, nachdem ein Teil davon dureh den Kon­
densor zum parallelen Strahlenbiindel vereinigt worden 
ist, durch den Thermostateu (mit Wasser) in die Filter­
kiivette (Giaspulver mit organischer Fliissigkeit); aile 
Strahlenqualitaten bls auf eine werden zerstreut, so daB 
nur Strahlen einer Qualitiit (Abb. 143) den Thermostaten 

in der alten Richtung verlassen. 
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Abb.143. Einige der mit CHRISTIANSEN­
WEIGERT - Filtern gewonnenen Spektral­
bereiche. Filtertemperatur immer 20°. 
Variation der spektralen Durchlassigkeit 
durch Xnderung des Mischungsverhaltnisses 
von Schwefelkohlenstoff und Benzin. Fiir die 
Isolierung des blauen Bereichs wurden 4 %, 
iiir den Rotbereich 20 %, iiir die anderen 

Bereiche entsprechende Zwischenstufen 
der Schwefelkohlenstoffkonzentration im 

Liisungsgemisch benutzt. Nach McALISTER. 

Das Filter besteht aus K6rnern farblosen Glases in einer organischenFlussig­
keit (z. B. Benzol- Schwefelkohlenstoffgemisch). In diesem Filter haben 
Glas und Flussigkeit nur fur einen schmalen Spektralbereich den gleichen 
Brechungsexponenten. Lediglich dieser Bereich kann das Filter in unver­
anderter Richtung passieren; alle anderen werden gebrochen oder reflektiert 
(Abb. 142). So laBt sich ein sehr enger Spektralbezirk isolieren. Man 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 11 
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braucht nur den Brechungsexponenten der Flussigkeit zu variieren (z. B. 
durch Benutzung verschiedenartiger Mischungen von Benzol und Schwefel­
kohlenstoff), um den jeweils gewunschten Spektralbereich zu gewinnen 
(Abb. 143). Es kann sogar immer mit derselben Flussigkeit gearbeitet 
werden, wenn man die Temperatur variiert; denn die Brechungsexpo­
nenten von Glas und Flussigkeit besitzen eine verschiedene Temperatur­
abhangigkeit (WEIGERT; MoALISTER). 

Messung. Ebenso wichtig wie die sorgfaltige Isolierung der einzelnen 
Spektralbereiche ist die Messung der auf das Objekt einstrahlenden Energie; 
denn diese ist natiirlich je nach der Durchlassigkeit des Filters und vor 
allem auch je nach der spektralen Energieverteilung der Lichtquelle sehr 
verschieden. Zur Messung der Energie (an der Stelle, an der sich das zu 
bestrahlende Versuchsobjekt befindet) kann man diese entweder in einem 
geschwarzten, also aIle Spektralbereiche absorbierenden Korper auffangen 
und die eintretende Temperaturerhohung an dem von ihr bewirkten 
Thermostrom mit einem empfindlichen Galvanometer messen; d. h. 
man benutzt eine Thermosaule in Verbindung mit einem Galvanometer. 
Einfacher ist die Messung mit einer Photozelle, etwa einer Selenzelle, 
in der die einfallende Strahlung einen Photostrom erzeugt, der wieder 
galvanometrisch gemessen wird. Dabei muB natiirlich die (recht unter­
schiedliche) Empfindlichkeit der Zelle fur die einzelnen Spektralbereiche 
bekannt sein und bei der Auswertung des Galvanometerausschlags be­
rucksichtigt werden. 

Die I ntensifiit der Strahlung bezeichnen wir mit der Anzahl Kalorien 
oder Erg, die in der Zeiteinheit auf die Einheit der bestrahlten Flache 
fallen, also in Ergjcm2jsec oder in caljcm2jsec (bzw. Caljcm2jsec). Die 
gesamte wahrend der Versuchszeit eingestrahlte Energie wird in Erg oder 
cal (bzw. Cal) angegeben. Oft wird auch noch das weniger brauchbare 
Helligkeitsmap (MK) benutzt, und die zugefuhrte Lichtmenge in MKS 
(Meterkerzensekunden) angegeben. Das ist insofern nicht ganz exakt, als 
ein und derselben Helligkeit weiBen Lichtes je nach der spektralen 
Zusammensetzung der benutzten Lichtquelle eine unterschiedliche Strahlen­
energie entsprechen kann, zudem muB das MaB auf weiBes Licht besc4rankt 
bleiben. 

Von den zahlreichen Wirkungen des Lichtes auf die PfIanze inter­
essieren uns hier naturlich vor aHem die Wirkungen auf Wachstums- und 
Bewegungsvorgange. 

b) Allgemeines uber die Aufnahme der Lichtreize. 
Spektrale Empfindlichkeitskurve. Man pfIegt die Lichtreizreaktionen 

der PfIanze etwa einzuteilen in phototaktische Bewegungen, die wir bei 
vielen mit GeiBeln ausgerusteten Algen und Flagellaten vorfinden, in 
die phototropischen und photonastischen Krllmmungen der hoheren Pflan­
zen, in die Lichtwachstumsreaktionen, d. h. die durch einen Lichtreiz 
induzierten vorubergehenden Schwankungen der Wachstumsintensitat 
und in die erst spater, bei langer dauernden Versuchen in formativen 
W irkungen zum Ausdruck kommenden Wachstumsbeeinflussungen. Es 
gibt dann noch zahlreiche Sonderreaktionen, wie z. B. die Beein­
fIussung der Ausbildung bestimmter Organe, etwa der Fruchtkorper 
bei Pilzen, die Beeinflussung der Sporenentleerung mancher Pilze, der 
Plasmastromung und anderer Zellvorgange, unter denen namentlich noch 
die Permeabilitat zu nennen ist. Bei dieser Einteilung werden aber 
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Erscheinungen, die einander physiologisch sehr verwandt sind, auseinander­
gerissen und andere, die wenig miteinander zu tun haben, unter einem 
Namen zusammengefaBt. Zum Beispiel kann eine phototropische Krum­
mung auf ganz verschiedenartige Zellvorgange zuruckgehen, wahrend in 
anderen Fallen Phototropismus, Phototaxis und formative Wirkung 
sekundare Folgen ein und desselben elementaren Vorgangs sind. Die 
Forschung ist gegenwartig noch nicht soweit, daB eine endgultig be­
friedigende Anordnung bei der Darstellung der verschiedenen Lichtreiz­
wirkungen moglich ist. Urn so wichtiger ist es, auf die Erscheinungen 
besonders hinzuweisen, die die physiologische Verwandtschaft verschieden­
artiger Lichtreizwirkungen erkennen lassen. 

Hierher gehort in erster Linie die vielen Lichtreaktionen gemeinsame 
eigentumliche Abhangigkeit von der Wellenlange des Lichtes, namlich 
die starke Wirkung des blauen und violetten Lichts, die verminderte 
Wirkung des (langwelligen) Ultravioletts und des langerwelligen sicht­
baren Lichts. Diese spektrale Empfindlichkeitskurve ist bei den photo­
tropischen Krummungen zuerst von BLAAUW einigermaBen sorgfaltig 
ermittelt worden, und zwar fur die A vena-Koleoptilen und die Phycomyces­
Sporangientrager. Man hat zur Erklarung dieser Abhangigkeit .bis in die 
neueste Zeit hinein vor allem auf die groBere Energie der Quanten des 
kurzwelligen Lichtes verwiesen. Aber dabei bleibt ungeklart, warum die 
Wirksamkeit schon im auBersten Violett und noch mehr im Ultraviolett 
wieder abnimmt (ohne auch dort ganz zu fehlen); und andererseits zeigt 
die, wenn auch sehr geringe, Wirksamkeit des langerwelligen Lichts (grun 
und gelb), daB die energiearmen Quanten des grunen und gelben Lichts 
an sich sehr wohl imstande sind, phototropische V organge einzuleiten. 
So muBte aus den Beobachtungen geschlossen werden, daB es fur die Ein­
leitung der phototropischen Vorgange nicht auf die in irgendwelchen 
beliebigen Zellbestandteilen absorbierte Energie ankommt (denn die 
Absorption gruner, gelber und roter Strah. 
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len ist auch in chlorophyllfreien Geweben 
recht ansehnlich), sondern nur auf die 
Absorption in einer Substanz, die vor­
wiegend Blau-Violett absorbiert. Die Deu- ~ 17,8 
tung der spektralen Empfindlichkeitskurve ~ 
als A usdruck der Absorptionskurve einer ~ 46 
Substanz mit spezifischer Funktion bei den ~ 
Lichtreizwirkungen wurde aber durch die .!5 WI 
Beobachtung, daB die Empfindlichkeits­
kurve in Wahrheit nicht eingipflig ist, 
sondern zwei einander benachbarte Ma­
xima zeigt, unumganglich. Diese Maxima 
liegen sowohl fUr die A vena -Koleoptile 
(Abb. 144) als auch fur die Sporangien­
trager von Pilobolus bei etwa 445 und 

17W17 '1217 '1'10 '16'0 'I8f) SlJD S2DrryJ. 

480 m[J. (Abb. 145). - Zur Bestimmung 
der spektralen Empfindlichkeitskurven 
kann entweder das Kompensationsver­

f41e//enltYnge 
Abb. 144. Empfindlichkeit der Koleoptilen 
von Avena sativa fiir Licht verschiedener 
Wellenlangen. Die Empfindlichkeit fiir A 
430 mit wurde als 1 bezeichnet. Ein Haupt­
maximum der Empfindlichkeit Iiegt im BIau­
violett, ein geringeres Maximum im BIaugriin. 

Nach JOHNSTON. 

fahren dienen (die Pflanze wird zwischen die beiden zu vergleichenden 
Lichtquellen gestellt und die Richtung der Krummung ermittelt) oder 
es wird die zur Schwellenreizung (also zum eben sichtbaren Erfolg) 
bzw. die zur Erreichung eines bestimmten Krummungsgrades notwendige 
Energiemenge bestimmt. 

ll* 
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Karotin. Von den in der Pflanze verbreiteten Substanzen zeigen 
namentlich die Karotinoide eine dieser Empfindlichkeitskurve entspre­
chende Absorptionskurve (Abb. 146). Bei Pilobolus wurde auch ermittelt, 
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Abb.145. 

t 
j¥'so 

¥,JO 

'1,70 -

Abb.146. 

Abb. 145. Pilobolus Kleinii. Relative phototropisehe Empfindliehkeit fiir Strahlen versehiedener WellenIangen. 
2 Maxima. 

Abb.146. Extinktionskurve von Karotin in Hexan. c = 1 Mol/Liter. d1= em. Jeein Maximum imBlaugriin 
und im Blauviolett; ein geringes Maximum im Violett. Naeh SPRECHER v. BERNEGG, HEIERLE und ALMASY. 

daB die Absorptionsbander des in der lebenden Zelle lipoid gelosten 
Karotins mit den Gipfelpunkten der phototropischen Empfindlichkeits­
kurve ubereinstimmen [BACHMANN und BERGANN; CASTLE (2); JOHN-

o STON; BUNNING (2)]. 
mm Tatsachlich findet sich uberall dort, wo eine 

lellbiindel 

J 

Abb.147. 

Zelle oder ein Gewebe phototropisch fUr blau­
violettes Licht besonders empfindlich ist, auch 
Karotin, und zwar ist, soweit die bisherigen 
Versuche zeigen, immer p-Karotin (vgl. S. 78) 
wichtig. In der Gramineenkoleoptile enthalt nur 
die Spitze Karotin und die Karotinverteilung 
stimmt hier einigermaBen mit der Verteilung der 

Abb.148. 
Abb. 147. Avena-KoleoptiIe im Langssehnitt (links) und im Quersehnitt 
(reehts). Das Chlorophyll bzw. Karotin enthaltende Gewebe ist dunkel 
gezeiehnet. Das Vorhandensein von Karotin ist ebenso wie die hohe 

Lichtempfindlichkeit 
uberein (Abb. 147). 
Auch die phototropisch 
empfindlichen Spitzen 
der Phycomyces-Spo­
rangientrager enthalten 
reichlich p-Karotin. In 
den Sporangientragern 
von Pilobolus findet 
sich der Farbstoff fast 
ausschlieBlich an der 
Stelle, zu der das Licht 
durch die als Linse wir­

phototropisehe Empfindliehkeit auf die Spitze besehrankt. 
Abb. 14R. Oberer Teil des Sporangientragers von Pilobolus Kleinii, 
phototropiseh gekriimmt. Eine Pigmentzone liegt dieht unterhalb des 
Sporangiums, eine zweite am lJbergang des zylindrisehen Teils in den 

blaseniOrmigen. 

kende blasenformige Erweiterung der Tragerzelle gebrochen werden muG, 
wenn eine phototropische Krummung oder eine Lichtwachstumsreaktion 
eintreten soIl (Abb. 148 und 156). 
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Die Beobachtungen iiber die Rolle des Augenflecks (Stigma) der 
Flagellaten und Volvocales bei deren phototaktischen Bewegungen sprechen 
ebenfalls fiir die Bedeutung von Karotinoiden bei der Aufnahme von 
Lichtreizen. Dieser Pigmentfleck enthalt Karotinoide noch nicht naher 
bekannter Natur. Nach den Angaben mehrerer Autoren ist nur das den 
Augenfleck treffende Licht phototaktisch wirksam. Oft (so bei manchen 
Volvocalen) sind sogar linsenartige Bildungen vorhanden, die das Licht 
auf den Pigmentfleck lenken (Abb. 179). Die Orangefarbung des Stigmas 
zeigt schon, daB er vorzugsweise das Licht absorbiert, das sich auch als 
phototaktisch am wirksamsten erwiesen hat, namlich das blaue. Aller­
dings sind die Angaben iiber die spektrale Empfindlichkeitskurve der 
Flagellaten und Volvocales noch etwas widerspruchsvoll; fiir einige Arten 
ist ein Maximum im Blauviolett angegeben worden, fiir andere ein Maxi­
mum im Blaugriin. Das kann zum Teil damit zusammenhangen, daB 
die Absorptionskurve der Farbstoffe bei einzelnen Arten verschieden ist. 

Physiologische Primarwirkung. Diese eigentiimliche, durch Absorption 
im Karotin oder einem Karotinoid zu erklarende unterschiedliche Wirk­
samkeit einzelner Spektralbereiche kommt, wie wir sehen werden, bei 
sehr vielen Lichtreizwirkungen in der Pflanze vor; ihnen allen liegt also 
wohl der gleiche ReizaufnahmeprozeB zugrunde. Die Kenntnis dieses 
Aufnahmeprozesses ware besonders interessant, weil nach neueren Unter­
suchungen auch in den tierischen Lichtsinnesorganen Karotinoide eine 
erhebliche Rolle spielen. Der wichtigste Bestandteil des Sehpurpurs ist 
ein Karotinoid, das allerdings nicht, wie in der hoheren Pflanze, lipoid 
gelost ist, sondern sich in einer physikalischen Bindung mit einem EiweiB 
befindet. Hierbei scheint sogar wieder ,B-Karotin hervorragend beteiligt zu 
sein. Durch diese Bindung an ein EiweiB andert der Farbstoff sein Abc 
sorptionsverhalten: er zeigt nur noch ein Maximum, und zwar im Griinen; 
dementsprechend ist auch die Empfindlichkeit des Auges fiir griines Licht 
bekanntlich am groBten (Abb. 151). 

Beim tierischen SehprozeB ist die Strahlungsabsorption im Sehpurpur 
mit dessen chemischer Veranderung verkniipft; es erfolgt ein Ausbleichen, 
das zunachst in der Befreiung des Karotinoids aus seiner Bindung am 
EiweiB besteht; spater wird auch das Karotinoid seIber (Sehgelb, Retinin) 
chemisch umgewandelt, aus ihm entsteht (unter Farbverlust) Vitamin A. 
1m Dunkeln kann dann der Sehpurpur aus Vitamin A regeneriert werden 
(WALD): 

Vitamin A + Protein 
(SehweiB) 

Sehpurpur 

Dunkelheit 

~t 
" Retinin + Protein 

(Sehgelb) 

Die Vorstellung eines derartigen Kreislaufes laBt sich mit der An­
schauung vereinbaren, die man sich schon vorher auf Grund des Studiums 
der Adaptationsprozesse gemacht hatte; man wurde namlich zwangs­
laufig zur Ansicht gefiihrt, daB in der Retina Vorgange folgender Art ab­
laufen (wobei die Buchstaben unbekannte Substanzen bedeuten): 

Licht 
S---·---~ P+A+B 
S ~----,._D_u_nk_e_Ih_e_it __ P + A + C 
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Die Reizwirkung wird der Komponente B zugeschrieben, die rasch 
aus der Retina diffundiert, wahrend die Regeneration der empfindlichen 
Substanz S mit Hilfe einer nicht erst beim SehprozeB gebildeten Sub­
stanz C voHzogen werde (HECHT). Die Substanz S wiirde also dem Seh­
purpur entsprechen, P und A dem Vitamin A bzw. EiweiB. 

Wiewohl sich nun der oben genannte ProzeB in der Retina recht ver­
schiedener Tiere hat nachweisen lassen, ist eine Ubertragung der Befunde 
auf die Pflanze doch nicht ohne weiteres moglich, vor aHem darum nicht, 
weil das Karotin hier anscheinend einfach lipoid gelost ist, und daher 
ein der Bildung von Retinin analoger ProzeB nicht moglich ist, und gerade 
diese Reaktion ist in der Retina die photochemische, wahrend die sich 
anschlieBende Umwandlung in .. Vitamin A unabhangig vom Licht statt­
findet. Will man eine tiefere Ubereinstimmung zwischen den Vorgangen 
der Lichtreizaufnahme in der Pflanze und im Tier annehmen, so miiBte 
man vermuten, daB schon die Retininbildung nicht lediglich in der Auf­
hebung der EiweiB-Karotinoidverbindung besteht, sondern sie vielmehr 
bereits die Umwandlung von ,B-Karotin (das im Sehpurpur nachgewiesen 
worden ist) in Retinin (dessen Absorptionskurve auch nicht mehr mit 
der des Karotins iibereinstimmt) einschlieBt. Der eigentliche, und auch 
in der Pflanze mogliche photochemische Vorgang ware dann die Bildung 
von Retinin aus Karotin, die Befreiung aus der Bindung an EiweiB eine 
dort notwendige Begleiterscheinung oder Folge dieser Umwandlung, wo 
eine solche Bindung besteht. 

Fiir die Annahme, daB bei der tierischen und pflanzlichen Lichtreiz­
wirkung die Strahlungsabsorption zu einander ahnlichen physiologischen 
Primarwirkungen fiihrt, spricht eindringlich die Analogie der Adaptations­
prozesse. 1m Licht erfolgt bekanntlich eine Herabsetzung der Empfind­
lichkeit, die dann im Dunkeln aHmahlich wiederhergestellt wird. Die 
Messung der ReizschweHen oder auch der Reaktionszeiten ist zur Er-
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mittlung des Verlaufs der Adaptation ge­
eignet. Es ist bei Pflanzen nicht immer 
leicht, den Verlauf des eigentlichen Adap­
tationsprozesses zu ermitteln; namentlich 
bei den hoheren Pflanzen liegen die Ver­
hii,ltnisse oft viel zu kompliziert; dagegen 
konnte der Vorgang beispielsweise auf 
Grund der Reaktionszeit der Lichtwachs-

Min.imDun/r.eln tumsreaktion bei den Sporangientragern 
Abb.149. Duukeladaptationim Sporangien- von Phycomyces gut beobachtet werden 
trager von Phycomyces. Nach der iJbertra- (Abb 149) D B b h b . h h 
gung aus dem Licht ins Dnnkle erhOht sich .. a a er auc el 0 eren 
allmahlich wieder die Lichtempfindlichkeit; Pflanzen ein entsprechender V organg sta tt­
das kommt in der Verringerung der Reak-
tionszeit der Lichtwachstumsreaktion im findet, mag etwa aus der Beobachtung 

Fallln~~r~c~~nN~c~i~~~~~u(~)~um hervorgehen, daB bei Avena-Koleoptilen 
und Sinapis-Hypokotylen eine intermit­

tierende Reizung wirksamer ist als kontinuierliche mit gleicher Reizmenge 
(GUNTHER-MAsSIAs). Bei der Einschiebung von Dunkelpausen besteht ja 
immer wieder die Moglichkeit einer partiellen Dunkeladaptation, die den 
Erfolg des nachsten Teilreizes natiirlich erhoht. - Ubrigens stimmt der 
bei Phycomyces beobachtete AdaptationsprozeB auch hinsichtlich seiner 
Zeitdauer (30 bis 40 Minuten) ungefahr mit dem AdaptationsprozeB im 
tierischen Lichtsinnesorgan iiberein. 

Es liegt nahe, den ProzeB der Dunkeladaptation mit der Neu­
bildung von Sehpurpur bzw. (bei den Pflanzen) mit der Neubildung 
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des Karotins aus den Produkten der photochemischen Zerstorungen in 
Zusammenhang zu bringen. Jedoch besteht dabei insofern eine Schwierig­
keit, als die Menge unzerstorten Karotins sich in der Pflanze auch bei 
starker Lichtreizung nur so unbedeutend vermindert, daB die Abnahme 
der Empfindlichkeit im Licht nicht aus der verminderten Karotinmenge 
erklarbar wird. Der AdaptationsprozeB steht also wohl mit einem 
sekundaren Vorgang im Zusammenhang. 

Fur die Deutung der Reaktionen, die die im Karotin absorbierte Energie 
einleitet, verdient noch die eigentumliche Rolle der Lichtintensitat Beach­
tung. Man kann nicht, wie es zunachst wahrscheinlich sein, und auf Grund 
des Reizmengengesetzes erwartet werden 
muBte. mit einer schwa chen Lichtinten­
sitat durch entsprechend langere Einwir­
kung den gleichen Erfolg erzielen wie mit 
einer hoheren Intensitat. Zwar bestimmt 
nicht allein die Intensitat den Erfolg einer 
Reizung; es ist auch eine gewisse Wirkungs­
dauer notwendig, jedoch betragt diese nur 
wenige Sekunden; langere Fortsetzung der 
Belichtung mit der gleich niedrigen Inten­
sitat ist dann wirkungslos. Auch diese 
Gesetzlichkeit, die ubrigens bei tierischen 
Lichtsinnesorganen ebenfalls gefunden 
wurde, laBt sich wieder nur an so ein­
fa chen Systemen wie den Sporangien­
tragern von Phycomyces untersuchen und 
kann dort beispielsweise durch die Messung 
der Reaktionszeit der Lichtwachstums­
"reaktion demonstriert werden (Abb. 150). 

Diese Eigentiimlichkeit ist dadurch zu 
verstehen, daB im Organismus schon wah­
rend der Belichtung eine Gegenreaktion ein­
setzt, durch die das fur die Reizwirkung 
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Abb.150. Phycomyces-Sporangientriigerwur­
den mit verschiedenen Lichtintensitiiten ver­
schieden lange gereizt. Die Intensitiiten 
sind in FuBkerzen (eine FuBkerze = etwa 
10 MK) neben den Kurvcn angegeben; die 
Reizdauer ist auf der Abszisse, die Reak­
tionszeit der Lichtwachstumsreaktion auf 
der Ordinate angegeben. Mit jeder Inten­
sitiit liiBt sich ein gewisses Minimum der 
Reaktionszeit erreichen; bald aber hat die 
VergriiBerung der Reizdauer keinen EinfluB 
mehr auf die Abkiirzung der Reaktionszeit, 
nur erhiihte Lichtintensit1!t vermag sie weiter 
abzukiirzen. Nach CASTLE und HONEYMAN. 

verantwortliche Produkt des photochemischen Prozesses (also die Substanz 
B des oben gegebenen Schemas) wieder zerstort wird. Dieser Zerstorungs­
prozeB muB ja zur Verhinderung eines Dauerreizzustandes auch noch im 
Dunkeln ablaufen und seine Geschwindigkeit kann demgemi1l3 von der 
Lichtintensitat unabhangig sein. Daher wird sich die die Reizwirkung 
ausubende Substanz in um so hoherer Konzentration anreichern, je starker 
die Lichtintensitat, also der BildungsprozeB der Substanz ist; einige 
Zeit nach Beginn der Belichtung hat die Substanz die Konzentration 
erreicht, die dem Gleichgewicht zwischen der Geschwindigkeit des Prozesses 
ihrer Bildung bei der betreffenden Intensitat und dem ihrer Zerstorung 
entspricht, von diesem Zeitpunkt an ist die weitere Beleuchtung daher 
wirkungslos. 

Es ist nicht anzunehmen, daB durch die Strahlungsabsorption im 
Karotin immer nur Prozesse dieser Art in der Pflanze eingeleitet werden. 
Das Karotin wird zum Teil auch als Sensibilisator wirken, also seIber 
chemisch unverandert bleiben und andere Stoffe zur Reaktion veranlassen. 
Karotin kann tatsachlich solche Prozesse einleiten, es hat sich namlich 
als photodynamisch wirksam erwiesen; und wir wissen zudem, daB auch 
andere als Sensibilisatoren wirksame Stoffe in der Pflanze Reizreaktionen 
einzuleiten vermogen. Das gilt z. B. fUr Chlorophyll; die im grunen Farb-
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stoff absorbierte Strahlung kann in manchen Fallen sogar recht betrachtlich 
phototropisch wirksam sein, wenn auch nie so stark wie die im Karotin 
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Abb. 151. _ Schema zur Veranschaulichung der wichtig­
sten pflanzenphysiologischen Strahlnngsabsorptionen. 
Die Abszissen geben die Wellenlangen an; die Ordi­
naten bedenten Absorption (in der obersten Kurve 
Energiemengen); die beiden krilftigeren Vertikallinien 
geben die Grenzen des Bereichs sichtbarer Strahlung 
an. Kurve I Energieverteilung im Sonnenlicht. II. Ab­
sorption durch Wasser; der grilBte Anteil des Sonnen­
lichts, namentlich die sichtbare Strahlung wird yom 
Wasser in geringer Schichtdicke noch nicht merklich 
absorbiert, daher kann die Strahlung auch ausreichend 
zu den Submersen gelangen, und sie kann durch wasser­
reiches Gewebe in die inneren Teile der Pflanzen vor­
dringen. III. Absorption durch Chlorophyll; gute Aus­
nutzung der (im Sonnenlicht iiberwiegenden) sicht­
baren Strahlung. IV. Absorption durch Bakterio­
chlorophyll; Ausnutzung der langwelligen, aber in das 
Wasser noch gut eindringenden Strahlung, d. h. des 
kurzwelligsten Anteils yom Ultrarot; geringe Aus­
nutzung der sichtbaren Strahlung. V. Absorption 
durch Karotin (hllufige Form der Lichtreizabsorption 
bei Pflanzen) und durch Sehpurpur (Lichtreizabsorp­
tion in tierischen Sehorganen). VI. Absorption in 
EiweiBsubstanzen; die Absorption ist erst in dem 
Bereich des UV stark, der im Sonnenlicht kaum noch 
vorhanden ist, so daB UV -Schadigungen in der freien 
Natur nicht leicht eintreten. VII. Absorption durch 
Zellwande (die Kurve wird je nach der chemischen 
Beschaffenheit der Zellwande recht verschieden sein 

kilnnen); Schutz des Protoplasmas gegen UV! 

absorbierte; und auch experimen­
tell eingefiihrte Sensibilisatoren, wie 
die fluoreszierenden Eosinfarbstoffe 
sind in dieser Hinsicht wirksam. Wir 
werden auf den nachsten Seiten ge­
legentlich Lichtreizwirkungen ken­
nenlernen, bei denen die Strahlungs­
absorption in anderen Substanzen 
als dem Kargtin wichtig ist. Einen 
vorlaufigen Uberblick kann uns Ab­
bildung 151 geben, die uns die Aus­
nutzung des Sonnenlichtes durch 
die Pflanze veranschaulichen solI. 

Nunmehr soIl versucht werden, 
einige der speziellen Endreaktionen, 
die ganz oder vorwiegend durch eine 
Strahlungsabsorption in Karotino­
iden eingeleitet werden, zu analy­
sieren. 

c) Wirkung des Lichtes 
auf die Membrandehnbarkeit. 

Zunachst sei an einigen einfachen 
Beispielen eine Lichtreizreaktion er­
lautert, namlich die ErhOhung der 
Zellwanddehnbarkeit, die auch bei­
den komplizierteren Wachstums­
und Kriimmungsreaktionen betei­
ligt, in den hier zu besprechenden 
Beispielen aber der Analyse beson­
ders leicht zuganglich ist. 

Der genannte Effekt kann beim 
LichteinfluB auf die Entleerung von 
Sporen und Schwarmern aus ihren 
Behaltern beobachtet werden, recht 
gut auch beim LichteinfluB auf das 
AbschieBen der Sporangien vonPilo­
bolus. Den Vorgang des Sporangien­
abschusses beim letztgenannten Ob­
jekt haben wir schon beschrieben 
(S. 94): Dicht unterhalb des Spor­
angiums befindet sich ein stark 
dehnbarer Ring; die Dehnbarkeit 
nimmt wahrend der Reifung noch 
zu, bis schlieBlich die Spannung 
zwischen dem Ring und der wenig 
dehnbaren Columella so groB wird, 
daB es zum AufreiBenkommt. Dieser 

ProzeB, d. h. die Dehnbarkeitszunahme laBt sich durch Licht beschleu­
nigen. Das beruht nicht auf einer direkten Beeinflussung der Wand durch 
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das Licht, sondern primar ist auch hier eine Absorption im Karotin wichtig, 
das sich gerade an dieser Stelle reichlich vorfindet (Abb. 148) [BULLER; 
BUNNING (3)]. Wie es dadurch zur ErhOhung der Membrandehnbarkeit 
kommt, ist noch unbekannt. 

Bei den Ascomyceten wird die Sporenentleerung aus den Asci durch 
eine Membranverquellung am Ascusscheitel eingeleitet, also durch eine 
Wandveranderung, die man wohl mit der bei Pilobolu8 eintretenden ver­
gleichen darf. Auch bei den Ascomyceten (z. B. A8cobolu8) kann der 
ProzeB durch Licht gefordert werden. - Als weiteres Beispiel mag noch 
die Entleerung der Schwarmer von Heterococcus viridi8 genannt werden. 
Durch eine kurze Beleuchtung der Mutterzellen wird das Ausschwarmen 
der Zoosporen sehr beschleunigt; der Vorgang wird durch eine mikro­
skopisch erkennbare Zunahme der Membranquellung eingeleitet (HEITZ). -
Die Art der Reizaufnahme ist in den beiden letztgenannten Fallen 
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einer Beleuchtung ein­
tretende Schwankung 
der Wachstumsintensi­
tat entsteht sicher in 

Abb.152. Lichtwachstumsreaktionen von Avena-Koleoptilen; auf den 
Ordinaten: Wachstumsgeschwindigkeiten. Belichtung 100 MK x 5 Se­
kunden (allseitig). Die Belichtungszeit ist durch den Pfeil angegeben. 
a ganze Pflanze belichtet, b nur die Spitze, c nur die Basis belichtet. 

Nach F. W. WENT. 

den einzelnen Fallen durch verschiedenartige Prozesse, wenn auch nach 
den Angaben tiber die Wirksamkeit verschiedener Spektralbereiche primar 
im allgemeinen eine Absorption in 
Karotin entscheidend ist. AuBerlich 
kommen die Unterschiede schon darin 
zum Ausdruck, daB die Reaktion bei 
einigen Pflanzen, namentlich bei den 
Organen der hoheren Pflanzen (so auch 
bei den Avena-Koleoptilen) in einer 
voriibergehenden Hemmung, bei an­
deren (etwa den Sporangientragern von 
Phycomyce8 und Pilobolu8) in einer 
voriibergehenden Beschleunigung des 
Wachstums besteht (Abb. 152, 153). 

JFFJ1JfH 
o , 10 1J 20 2, 30 

Min.Row dem lIet'z 

Abb. 153. Lichtwachstumsreaktion (voriiberge­
hende Wachstumsfiirderung) eines Sporangien­
triigers von Phycomyces. Abszisse: Zeit nach 
dem Lichtreiz; Ordinate relative Wachstums-

geschwindigkeit. 

Zur Beobachtung der Lichtwachstumsreaktion wird man eine Be­
leuchtung von oben anwenden, oder bei seitlicher Beleuchtung entweder 
zwei Lichtquellen benutzen, zwischen denen die Pflanze steht bzw. nur 
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eine Lichtquelle und das Objekt auf dem Klinostaten bei vertikal stehender 
Achse rotieren. Man beobachtet dann beispielsweise bei Phycomyces 
einige Minuten nach dem Beginn der Beleuchtung die Zunahme der 
Wachstumsgeschwindigkeit; ihr folgt einige Minuten darauf eine Hemmung, 
so daB der Trager, langere Zeit spater untersucht, doch ungefahr den 
gleichen Zuwachs zeigt wie ein nicht beleuchteter (BLAAUW). Wir sahen 
schon, daB sich die Reaktionszeit durch ErhOhung der Lichtintensitat 
abkiirzen laBt, das ist aber nur bis zu einem gewissen Mindestbetrag 
moglich. Das heiBt im Trager laufen nach der Reizung Prozesse ab, die 
eine gewisse Mindestzeit erfordern; und die Notwendigkeit dieser nicht 
mehr an die weitere Gegenwart des Lichts gebundenen Prozesse wird ja 
auch aus der bereits erwahnten Tatsache deutlich, daB die Reaktions­
zeit (Latenzzeit) wesentlich groBer ist, als die nur wenige Sekunden 
dauernde Zeit, wahrend der der Lichtreiz iiberhaupt wirksam ist. Von 
diesen Zwischenreaktionen wissen wir nur, daB sie schlieBlich zur Er­
hohung der Membrandehnbarkeit in der Wachstumszone (die mit der 
Reizaufnahmezone identisch ist) fiihren. Das gilt in gleicher Weise fUr 
Pilobolus und Phycomyces. Diese Membranerw~~chung ermoglicht eine 
verstarkte Turgordehnung. Die grundsatzliche Ubereinstimmung dieses 
Vorgangs mit den im vorigen Abschnitt (S. 168) besprochenen liegt auf 
der Hand. Zur Auslosung der Lichtwachstumsreaktion geniigt bei Phyco­
myces die Absorption von etwa 1,9 10-7 Erg. 

Wahrend der Verdunkelung eines Sporangientragers von Phycomyces, der langere 
Zeit im Licht gestanden hat, beobachtet man eine entgegengesetzte, also mit Hemmung 
beginnende Dunkelwaehstumsreaktion. 

Bei hoheren Pflanzen konnen schon an ein und demselben Objekt 
verschiedenartige Reaktionen beobachtet werden. Das gilt speziell fiir 
die am genauesten untersuchte Avena-Koleoptile. Man unterscheidet 
hier eine bei Beleuchtung der Spitze mit etwa 1/2stiindiger Reaktions­
zeit eintretende Spitzenreaktion, und eine bei Beleuchtung der Basis 
nach wenigen Minuten eintretende Basisreaktion (Abb. 152). 1m all­
gemeinen, d. h. bei Beleuchtung der ganzen Pflanze, erhalt man Kombi­
nationen beider Reaktionen. 

Es ist ubrigens nieht sieher, ob aIle sog. Liehtwaehstumsreaktionen wirklieh Waehs­
tumsreaktionen sind. Eine verminderte Langenzunahme der Pflanze kann ja aueh Folge 
eines Turgorverlustes in einzelnen Zonen sein. Das kiinnte spezieIl fur die Basisreaktion 
der Avena-Koleoptile zutreffen (CHOLODNY). 

Die voriibergehende Wachstumshemmung erklart sich teilweise aus 
einer Auxininaktivierung, die, wie schon erwahnt, im ultravioletten 
Licht direkt, im sichtbaren unter der Mitwirkung von Sensibilisa­
toren moglich ist und auch in der lebenden Pflanze beobachtet wurde 
(V.OVERBEEK; KONINGSBERGER und VERKAAIK). Die lichtempfindliche 
Form des Auxins, namlich das Auxin-a-lakton, geht im Organismus 
leicht aus dem Auxin hervor; auch das Lakton wirkt als Wachstums­
hormon, nicht aber das bei Bestrahlung aus ihm entstehende Lumi­
Auxin-a-Lakton (S. 171). 

Bei der Photoinaktivierung konnte unter anderem Karotin als Sensi­
bilisator wirken, leichter aber wird dieser Vorgang durch Strahlungs­
absorption in Chlorophyll verursacht (S. 176). 

Haufiger scheint die Lichtwachstumsreaktion jedoch ohne Anderung 
der Auxinmenge und auch ohne Beeinflussung des Auxintransports zu­
stande zu kommen 1. 

1 Umfangreiehe LiteraturzusammensteIlung bei NUERNBERGK und Du Buy (1-3). 
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e) Lichtbedingte Wachstums- und Turgorbewegungen. 
Mucorineen-Sporangiophoren. Einfache auf Wachstumsbeeinflussungen 

beruhende Bewegungen sind die positiv phototropischen Kriimmungen 
der einzelligen Mucorineen-Sporangientrager (Phycomyces, Pilobolus) 
(Abb. 148). Die Analyse ist hier 
durch die Beschrankung des Vor­
ganges auf eine einfach gebaute Ein­
zelzelle, sowie durch das Fehlen einer 
Reizleitung (Aufnahme- und Re­
aktionszone stimmen iiberein) viel 
leichter als bei den hoheren Pflan­
zen. Auch die Asci mancher Asco­
myceten konnen hier genannt wer­
den (Abb. 154). 

Bei den ungefahr zylindrischen 
Tragern von Phycomyces wird das 
einseitig einfallende parallele Licht 
so gebrochen, daB die Strahlen in der 
vomLicht abgewandten Tragerhalfte 
einen um etwa 25 % groBeren Weg 
zuruckzulegen haben als in der dem 
Licht zugewandten Seite (Abb. 155). 

Abb.154. A8cobolu8 
spec. PositiverPho· 

totropismns der 
Asci. 

Abb. 155. Strahlengang in 
einer zylindrischen ZelIe,z.B. 
in einem Sporangientrager 
von Phycomyce8. EinfalIen­
des Strahlenbiindel parallel. 
Man sieht, dall die (von links 
kommenden) Strahlen in der 
lichtabgewandten Seite des 
(von oben gesehenen) Tra­
gers einen grol3eren Weg zu­
riicklegen als in der dem 

Licht zugekehrten Seite. 
Nach CASTLE (1). 

Daher kann, obwohl ein Teil der eintretenden Strahlung schon auf der 
dem Licht zugewandten Seite absorbiert wird, die Absorption in der ab­
gewandten Seite doch starker werden als in jener, so daB die der Licht­
wachstumsreaktion entsprechende, durch Strahlungsabsorption im Karotin 
eingeleitete Wachstumsbeschleunigung auf der Riickseite groBer ist als 
auf der Vorderseite, also eine positiv phototropische Kriimmung moglich 
wird. Wird der fiir diese Absorptionsdifferenz, also die positiv phototro­
pische ~.riimmung notwendige konvergente Strahlengang im Trager durch 
dessen Ubertragung in ein Medium starkeren Lichtbrechungsvermogens 
als es die Luft besitzt, verhindert, so tritt auch die zu erwartende negative 
Kriimmung ein [BUDER (I)). Unter normalen Bedingungen sind aber 
negativ phototropische Kriimmungen an diesem Objekt nicht moglich; 
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zwar wurden sie gelegentlich auf Grund von Versuchen mit sehr hohen 
Lichtintensitaten angegeben, jedoch sind die Kriimmungen dann dem 
EinfluB der Ultrarotstrahlung zuzuschreiben, also besser als thermotrop 
zu bezeichnen. In noch jugendlichen, blasenfreien Tragern von Pilobolus 
liegen die Verhaltnisse ebenso. Ist jedoch die Endblase fertig ausgebildet, 
so wirkt diese als Sammellinse und konzentriert das einfallende Licht 
mehr oder weniger auf die das Karotin enthaltende Reizaufnahmezone. 
Diese Art der Reizaufnahme bedingt es, daB fiir den fertig ausgebildeten 
Trager das Resultantengesetz nicht mehr giiltig ist. Junge Trager folgen 
dem Gesetz (ebenso wie die Phycomyces-Trager) sehr gut, d. h. bei 
einer Bestrahlung von zwei einander nicht genau gegeniiberliegenden 

Abb.156. Pilobolus Kleinii. 
Strahlengang in der Triiger­
zelle des Sporangiums bei 
schrag von oben einfallen­
dem Licht. Der von der 
Lichtseite abgewandte Teil 
der Pigmentanhliufung er· 
halt mehr Licht als der dem 
Licht zugewandte Teil, da· 
durch wird die auf einer 
W achstums beschleunigung 

beruhende positiv photo· 
tropische Kriimmung mog­
lich. Hauptsiichlich nach 

VAN DER WEY. 

Seiten findet die Kriimmung in einer zwischen der 
Angriffsrichtung beider Reize gelegenen Richtung 
statt, und zwar ist diese Richtung der starkeren 
Reizquelle genahert. Die fertig ausgebildeten Trager 
dagegen kriimmen sich bei einer derartigen Belich­
tung entweder zur einen oder zur anderen Licht­
queUe; nur wenn die beiden Reizangriffsrichtungen 
in sehr spitzem Winkel aufeinander stehen, erweist 
sich das Resultantengesetz noch als giiltig. Man kann 
diese Eigentiimlichkeit am einfachsten auf Grund des 
Sporangienabschusses studieren, der ja genau in der 
Richtung der phototropischen Einstellung des Tra­
gers erfolgt. Die Erklarung dieses eigentiimlichen Ver­
haltens findet sich darin, daB das Licht phototropisch 
urn so wirksamer ist, je spitzer sein Einfallswinkel 
ist; denn urn so besser wird es zur Aufnahmezone 
gebrochen (Abb. 156). Der Trager muB sich also zu 
der Lichtquelle kriimmen, der er sich zufallig, aus 
endogenen Schwankungen der Wachstumsrichtung, 
etwas nahert; diese Annaherung bedeutet ja eine 
erhebliche Verstarkung der Reizwirkung, bedingt 
daher eine immer weitere Annaherung an diese 
Richtung [VAN DER WEY; PRINGSHEIM und CZURDA; 
BULLER; BUNNING (2)]. 

Die phototropische Kriimmung beginnt bei den 
Mucorineen-Sporangientragern nach einer kurzen Latenzzeit, die der der 
Lichtwachstumsreaktion entspricht. Fiir diese Objekte besteht also ein 
einfacher, vor allem auch nicht durch Reizleitung gestorter Zusammen­
hang zwischen Lichtwachstumsreaktion und phototropischer Kriimmung 
im urspriinglichen Sinne der sog. BLAAuwschen Theorie: Die Kriimmung 
entsteht durch unterschiedlich starke Lichtwachstumsreaktionen ver­
schiedener Flanken. (Daran ist gelegentlich gezweifelt worden, weil man 
nur die Beleuchtung von Vorder- und Riickwand verglich; ein Vergleich, 
der zuungunsten der Riickseite ausfallt, weil hier zwar eine schmale Zone 
durch die Lichtkonzentration starker, die anderen Teile aber betracht­
lich weniger beleuchtet werden. Es kommt aber ja nur auf den oben 
genannten Absorptionsweg an.) 

Man kann bei der Kriimmungsreaktion noch leichter als bei der nach 
allseitiger Beleuchtung eintretenden Lichtwachstumsreaktion oder der 
AbschuBreaktion (S. 168) nachweisen, daB die unmittelbare Ursache der 
Kriimmung in einer (am meisten auf der Konvexseite) erhohten Mem­
brandehnbarkeit besteht; denn eine Erhohung oder Erniedrigung der 
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dehnenden Turgorkraft (Zufuhr bzw. plasmolytischer Entzug von Wasser) 
wirkt sich auf del' Konvexseite starker aus; d. h. die Krummung ver­
starkt sich dann bzw. sie geht zuruck (Abb. 157). 

Eine Giiltigkeit des Reizmengengesetzes darf 
selbst fur diese einfach gebauten Objekten nicht 
erwartet werden; das ergibt sich schon aus unseren 
Betrachtungen uber die durch eine Strahlungs­
absorption im Karotin bedingten physiologischen 
Primarvorgange. Wir haben auf die Unmoglich­
keit, mit einer geringen Intensitat durch ent­
sprechend verlangerte Reizdauer den gleichen 
Effekt zu erzielen wie mit einer hohen Intensitat 
bereits hingewiesen. Werden nun Reizmengen 
angewandt, bei denen del' Zeitfaktor sich noch 
in del' GroBenordnung halt, in dem auch ihm eine 
reaktionsbeschleunigende Wirkung zukommt (wo 
er also nach unseren Betrachtungen auf S. 167 
hochstens einige Sekunden betragt), so konnen 
begreiflicherweise recht komplizierte Verhalt­
nisse auftreten. So waren z. B. zur Erreichung 
des ersten Krummungsmaximums an Phycomyce8 

Abb. 157. Pilobolustrager, photo­
tropisch gekriimmt. Erst in feuch­
ter Luft (kraftige Umrandung), 
dann in trockener Luft (schwache 
Umrandung). Die Kriimmung geht 
bei der Entspannung tellweise zu­
riick, da ihr eine erhOhte elastische 

Dehnbarkeit der Konvexseite 
entspricht. 

bei der Anwendung verschiedener Intensitaten die in folgender Tabelle 
genannten Belichtungszeiten sowie die daraus berechneten Lichtmengen 
erforderlich (OEHLKERS). 

I 

Intensitat in MK 0,35 2,5 13 
52 I 208 433 

Erforderliche Reizzeit, Sek .. 1-4 1/5-1 1/10-1/5 1/50-1/10 1/50 < 1/50 

Also MKS 0,35-1,4 0,5-2,5 1,3-2,6 1,4-5,2 I 4 <8 

Noch deutlicher wird die Ungiiltigkeit des Reizmengengesetzes, wenn die Verhaltnisse 
durch Anwendung von Dauerlicht weiter kompliziert werden und dann beispielsweise 
(wieder bei Phycomyces) die bei verschiedenen Intensitaten bis zur Erreichung der photo­
tropischen Endlage notwendigen Belichtungszeiten miteinander verglichen werden 
(OEHLKERS) : 

ntensitat in MK I 

N 

A 

otwendige Dauerlichtzeit, Min. 

Iso MKS (in Tausenden) 

0,35 
--

90 
--

1,9 

2,5 13 
--

80 66,5 
----

12 51,9 

20 52 208 433 ------
59,5 60,4 64,5 93 
--

71,4 188;4 803,9 2417,2 

Die Entstehung dieser Daten im einzelnen zu analysieren, ist praktisch unmoglich. 
Bei der Anwendung von Dauerlicht ist vor aHem noch zu bedenken, daB der Lichtstrahl 
schlieBlich, wenn die Kriimmung begonnen hat, schrag einfaHt; dabei andert sich fort­
gesetzt das Absorptionsverhaltnis von Vorder- und Riickseite; vieHeicht absorbiert schlieB­
lich sogar die Vorderseite starker als die Riickseite, so daB dann voriibergehend Gegen­
reaktionen eintreten. AuBerdem sind fUr die Geschwindigkeit der Kriimmung zahlreiche 
Vorgange, wie z. B. die Lieferung von Baumaterial fiir die Zellwande notwendig, die mit 
der Beleuchtung nichts zu tun haben. Die erhebliche Rolle solcher Faktoren kann man 
beispielsweise damus ersehen, daB ein Trager erst einige Stunden nach einer Beleuchtung 
auf einen zweiten Lichtreiz wieder die bei dem betreffenden Reiz maximal mogliche Licht­
wachstumsreaktion ergibt (OORT), obwohl, wie uns die Untersuchung der Latenzzeit zeigte, 
die Adaptation schon nach 1/2 Stunde vollzogen ist. 

Hohere Pflanzen. Nach diesen Erfahrungen an einfach gebauten 
Objekten verstehen wir die Schwierigkeiten, die bei der Analyse del' 
phototropischen Krummungen hoherer Pflanzen aufgetreten sind. Diese 
Krummungen konnen bekanntlich sowohl positiv (wie bei den meisten 
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SproBorganen) als auch negativ (wie bei vielen Wurzeln - Abb. 158 -, sowie 
bei Rhizoiden) sein. AuBerdem kommen noch transversalphototropische 
Reaktionen vor, bei denen sich das Organ senkrecht zur Richtung des 

Abb. 158. Die Haftwurzeln 
einer an einem Baumstamm 
emporkletternden Aracee 
legen sich durch negativen 
Phototropismus dem Sub­
strat eng an. ' /, der natiir!. 

Gro13e. 

einfallenden Liehtes einstellt (Blattspreiten, Leber­
moosthalli). Am griindlichsten wurden die photo­
tropischen Reaktionen der Gramineen- (namentlich 
Avena-) Koleoptilen (Abb. 159) und die der Diko­
tylenhypokotyle untersucht [NUERNBERGK und 
mm Du Buy (1 - 3)]. 
18 Hinsichtlich der Gra-
16 mineenkoleoptile er-
" wahnten wir schon, daB 
12 in ihr vornehmlich, und 
10 zwar infolge Karotin-
8 reichtums, die Spitze 
6 empfindlich, alsofiirdie 

2 -
Reizaufnahme verant­
wortlich ist. Die Re­

f2/) 160 zoo 2~ l8IJ 320 JiO WJOmin aktionszone liegt einige 
Abb. 159. Verlauf der phototropischen 
Kriimmung einer Avena·Koleoptile, die 
mit 360 MKS gereizt worden war und 
daraufhin auf der horizontalen Klin· 
ostatenachse rotierte. Auf der Abszisse 
sind die Zeiten nach dem Reizbeginn; 
auf der Ordinate ist die Ablenkung der 
Spitze aug der urspriinglichen Vertikal-

lage in Millimetern angegeben . 
Nach ARISZ. 

Millimeter unterhalb 
der Spitze, namlich in 
der ZonegroBter Wachs­
tumsgeschwindigkeit. 

Es findet also eine Reiz­
leitung statt (wobei wir 
diesen Ausdruck in sei-
ner umfassendsten Be­

deutung benutzen). Die Reizdauer darf wesentlich kiirzer bleiben als die 
Latenzzeit (Reaktionszeit). So geniigen bei hohen Intensitaten Bruchteile 
einer Sekunde zur Hervorrufung einer Kriimmung, d. h. die "Prasentations­
zeit" (zur Kriimmung notwendige Mindestreizdauer) ist sehr kurz. Die 
Krummung seIber beginnt aber erst nach einigen Minuten. 

z 3 If 5 
logHKJ'-

G 7 

Abb. 160. Wechsel von positiv und negativ photo· 
tropischer Kriimmung bei Avena-Koleoptilen in 
der Beziehung zur Lichtmenge. Abszisse: Lo­
garithmen der Lichtmengen (MKS), Ordinate: 
Richtnng und ungefahre Starke der photo­
tropischen Kriimmung. Schematisch. Nach 
DU Buy-NuERNDERGK und WENT-THIMANN. 

Selbst ein so einfach gebautes Ob­
jekt wie die Gramineenkoleoptile er­
weist sich schon dadurch als viel kom­
plizierter gegenuber den Mucorineen­
sporangientragern, daB die Reaktionen 
bei gleicher Einfallsrichtung des Lichtes 
(experimentell wird meist senkrecht 
zur Organlangsachse beleuchtet) sowohl 
positiv als negativ sein konnen. Die 
Reizschwelle wird bei einer Lichtmenge 
von 3-25 MKS erreicht; die Reak­
tionen sind dann positiv und zeigen 
den gleichen Charakter, wenn die Licht­
menge bis zu etwa 3400 MKS betragt 
("erste positive Krummung"). Reiz­

mengen zwischen 6000 und 20000 MKS bedingen die "erste negative 
Krummung". Fiir die zweite positive Krummung, die der auch in der 
freien N atur auftretenden entspricht, sind Lichtmengen zwischen 40000 und 
500000MKS notwendig, fur die "zweite negative" 870000-2200000 MKS, 
endlich fur die "dritte positive Krummung" 5000000-25000000 MKS. Da­
zwischen liegen jeweils Indifferenzstadien (Abb. 160). Diese Zahlen konnen 
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aber nur einen ungefahren Anhalt geben, da naturgemaB auch hier eine 
Giiltigkeit des Reizmengengesetzes ausgeschlossen ist, und daher die 
Zusammensetzung der betreffenden Reizmenge (Intensitats- und Zeitfaktor) 
wichtig ist; so bleiben dann, wenn der Zeitfaktor groB, die Intensitat 
also niedrig ist, die negativen Kriimmungen ganz aus; d. h. die Kriimmung 
vollzieht sich nur zur Lichtquelle hin. In entsprechenden intermediaren 
Fallen kann man auch das Abwechseln antagonistischer Kriimmungsphasen 
an einem nur einmal gereizten Individuum beobachten. 

Ob es sich bei allen diesen Reaktionen stets urn Wachstumskriim­
mungen handelt, ist unsicher. Namentlich bei der dritten positiven 
Kriimmung diirften schon Schadigungen beteiligt sein, die auch von 
Turgorsenkungen in den Zellen der beleuchteten Seite begleitet sind. Bei 
weniger intensiver Reizung sind sowohl Wachstumsbeeinflussungen der 
Lichtseite als auch der Schattenseite im Spiel. Es ist nicht so, wie man 
zunachst meinen mochte, daB die Kriimmung in erster Linie durch Wachs­
tumshemmung der Lichtseite (positive Kriimmung) oder durch Wachs­
tumsbeschleunigung dieser Seite (negative Kriimmung) zustande kommt. 
Bei der positiven Kriimmung ist stets eine ansehnliche Wachstums­
beschleunigung der Schattenseite (neben einer Hemmung auf der Lichtseite) 
beteiligt. Das deutet schon auf die hervorragende Rolle des organischen 
Zusammenhangs zwischen Licht- und Schattenseite bei der Entstehung 
der Kriimmung hin; direkt kann man die Wichtigkeit dieses Zusammen­
hangs demonstrieren, wenn er durch Einschiebung eines Plattchens aus 
fester Substanz (Glas, Glimmer, Platin) unterbrochen wird; die Kriim­
mung wird dann namlich ganz oder doch weitgehend verhindert. Auch 
an der negativen Kriimmung sind beide Flanken in entsprechend antago­
nistischer Weise beteiligt. 

Eine weitere Komplikation zeigt sich bei der Gramineenkoleoptile 
darin, daB schon zwei ganz verschiedenartige Reizautnahmeprozesse moglich 
sind; namlich eine durch das Karotin vermittelte Reizaufnahme in der 

'150 .100 
WeI/en/tinge 

Spitze und eine (erheblich weniger wirk­
same) Aufnahme in den einige Millimeter 
tiefer liegenden Regionen.Jene ist an der 
typischen spektralen Empfindlichkeitskurve 
(Abb. 144) erkennbar; die in den basaleren 
Teilen vollzogene dagegen ist dadurch aus­
gezeichnet, daB das Maximum der Wirk­
samkeit erst im Ultraviolett erreicht wird 
(Abb. 161); moglicherweise handelt es sich 
dabei, auch nach analogen Erfahrungen an '100 
karotinoidfreien phototaktisch reagierenden 
Objekten (LUNTZ), urn eine direkte Beein­
flussung des Plasmas. Wir erinnern hierbei 

Abb. 161. Die karotinfreie Basis der Avena­
Koleoptile ist im Gegensatz znr Spitze 
(Abb. 144) n\cht fiir blan, sondern fiir 

an das vorher erwahnte Vorkommen zweier 
verschiedenartiger, durch Reizaufnahme in 

llItraviolett am empfindlichsten. 
Nach HAIG. 

der Spitze bzw. Basis bedingter Lichtwachstumsreaktionen. - Die durch 
Strahlungsabsorption in farblosen (also im Gebiet sichtbarer Strahlung 
nicht nennenswert und jedenfalls nicht selektiv absorbierenden) Zell­
bestandteilen der Basis entstehenden Reaktionen entsprechen den alteren 
Vorstellungen, die man sich allgemein fiir die phototropische Reizauf­
nahme machte, wobei namlich durchweg mit einer direkten Beeinflussung 
des Plasmas gerechnet wurde und auf entsprechende Beobachtungen an 
Kolloiden auBerhalb des Organismus hingewiesen wurde. 
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Am schwierigsten ist auch beim Phototropismus der hoheren Pflanzen 
die Analyse der Vorgange, die zwischen der Reizaufnahme und den End­
prozessen, die haufig in geanderter Membrandehnbarkeit, geanderter 
Auxinmenge oder Auxinverteilung bestehen, ablaufen. Chemische Ana­
lysen belichteter und unbelichteter Organteile haben noch keine klaren 
Einsichten erbracht. In Keimlingen von Helianthus annuus konnte eine 
Herabsetzung des Zuckergehalts, der Aziditat und der Katalaseaktivitat 
auf der belic:hteten Seite festgestellt werden [METZNER (4)]. Die Bedeu­
tung dieser Anderungen ist uns nicht bekannt. 

VerhaltnismaBig einfach ist der Zusammenhang zwischen Reizauf­
nahme und Endreaktion in dem Sonderfall zu verstehen, bei dem es nur 
auf die lnaktivierung des Auxins oder eines anderen wachstumsbeschleuni­
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genden Stoffes ankommt. An der Mitwirkung 
eines derartigen Prozesses kann nicht gezweifelt 
werden. Namentlich nach intensivenBestrahlungen 
ist eine Auxininaktivierung in der Pflanze be­
obachtet worden. Und da eine solche Auxin­
photoinaktivierung schon in vitro bei der Gegen­
wart von Sensibilisatorsubstanzen (Eosin) moglich 
ist (SKOOG), konnte dieser ProzeB sehr wohl auf 
dem Wege uber die Strahlungsabsorption im Karo­
tin vollzogen werden [BUNNING (3); KONINGS­
BERGER und VERKAAIK]. Allerdings sollte man 
erwarten, daB eine derartige Reaktion auch durch 
Vermittlung anderer Sensibilisatoren, also etwa 
durch Vermittlung des Chlorophylls moglich ist. 
Man wird daher der Inaktivierung wachstums­
beschleunigender Substanzen namentlich dort eine 
Rolle fur die phototropischen Krummungen zu­
schreiben, wo sich auch die im griinen Farbstoff 
absorbierte En~rgie, also auch das rote Licht als 

3,5:000 6fJ(J(J 5000 "ooOA wirksam erweist (Abb. 162); und das trifft, wie 
schon erwahnt, gelegentlich zu. Diese Moglichkeit 
scheint spezieU bei Kriimmungsreaktionen verwirk­
licht zu sein, in denen die Reizaufnahme in den 
(chlorophyllreichen!) Blattspreiten vollzogen wird. 
Solche Reaktionen erzielt man leicht, wenn eine 

\ I 
.v 

Abb. 162. Extinktionskurve von 
Chlorophyll a in Ather. c = 1 Moll 
Liter. d = 1 em. 2 Absorptions· 
maxima, eines 1m Orange, eines 
im Violett. Nach SPRE(JHER v. 
BERNEGG, HEIERLE undALMASY • 

Blattspreite partieU verdunkelt wird; im Stiel erfolgt dann eine Krum­
mung, bei der die dem verdunkelten Spreitenteil entsprechende Flanke 
konvex wird. Nachweislich handelt es sich dabei um die Inaktivierung 
eines wachstumsbeschleunigenden Stoffes, der in der Spreite gebildet 
wird. Durch den LichteinfluB auf die unverdunkelten Spreitenteile wird 
der Stoff nur in diesen inaktiviert, so daB in der zugehOrigen Stiel­
flanke eine Wachstumshemmung eintritt. Die Inaktivierung ist auch im 
Orangelicht moglich, nicht aber in dem yom Chlorophyll nicht mehr 
stark absorbierten langwelligen Rotlicht, der ProzeB scheint somit durch 
Strahlungsabsorption im Chlorophyll durchfuhrbar zu sein. Der zu 
inaktivierende Stoff wird ubrigens in den Spreiten erst nach einer Vor­
belichtung mit assimilatorisch wirksamer Strahlung gebildet; seine Bil­
dung hangt also wohl mit der Assimilation zusammen (LAIBACH und 
FISCHNICH). Da nach Versuchen an Blattern von Nicotiana auch die 
Neubildung von Auxin im Licht an die assimilatorisch wirksamen Spek­
tralbereiche gebunden ist [AVERY, BURKHOLDER und CREIGHTON (1)], 
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darf man in dem bei jenen Blattreaktionen wichtigen 
bzw. die photolabile Form des Auxins sehen. 

Stoff wohl Auxin 

Weil aber die im Karotin absorbierte Strah­
lung phototropisch im allgemeinen viel wirksamer 
ist als die im Chlorophyll absorbierte, und zudem 
oft Wachstumsbeschleunigungen beteiligt sind, 
kann in der Photoinaktivierung des Auxins nur 
ein Sonder/all bzw. eine Komponente der Krummung 
gesehen werden. 

Eine andere, zur Erklarung der Kriimmungen 
heute zumeist in den Vordergrund gestellte Licht­
wirkung besteht in der Ablenkung des Wuchshor­
monstrOm8. Normalerweise wird das Auxin in einer 
Koleoptile oder einem Hypokotyl gleichmaBig von 
der Spitze zur Basis stromen (richtiger gesagt: in 
einer aktivierten Form herabstromen; denn die 
Koleoptilspitze erhalt ihr Hormon ja erst aus dem 
Endosperm). Das Licht solI diesen Hormonstrom 
so ablenken, daB nunmehr eine bevorzugte Wan­
derung auf der Schattenseite (positive Kriimmung) 
bzw. Lichtseite (negative Kriimmung) stattfindet. 
Tatsachlich konnte eine entsprechende Auxinkon­
zentrationsdifferenz zwischen Licht- und Schatten­
seite beleuchteter Koleoptilen und Hypokotyle 
gefunden werden (Abb. 163). Beleuchtet man 
Avena-Koleoptilen einseitig mit 1000 MKS, schnei­
det dann die Spitzen ab und fangt den Wuchs­
stoff von Licht- und Schattenflanke gesondert in 
Agar auf, so kann man etwa folgendes Bild ge­
winnen (WENT). 

Abb. 163. Zum Phototropismus 
der Avena·Koleoptile. Das Reiz­
licht kommt von rechts her. 
Oben links: normale phototro­
pische Kriimmung. Unten links: 
eine einseitig beleuchtete Spitze 
wurde so auf Agar gesetzt, daB 
der Wuchsstoff von Vorder- und 
Hinterseite gesondert aufgefan­
gen werden konnte. Mit dem von 
der Schattenseite aufgefangenen 
Wuchsstoff wurde an einem Test­
stumpf die oben rechts, mit dem 
von der Lichtseite aufgefangenen 
die unten rechts dargestellte 
Kriimmung erzielt_ Durch die 
einseitige Beleuchtung wird also 
bedingt, daB die Schattenseite 
mehr Wuchsstoff enthalt als die 

Lichtseite_ Nach WENT. 

Avena-Koleoptilen, relative Wuchsstoffmenge in der Spitze: 

Llchthalfte Dunkelhalfte 

27 57 

Llcht- und DunkelhaIfte 
zusammen 

84 

Summe beider HiUften 
im Kontrollversuch (dunkel) 

100 

An Epikotylen von Phaseolus multiflorus wurde ein ahnlich groBer 
Effekt gefunden (BOYSEN-JENSEN). Eine Schwierigkeit dieser von WENT, 
CHOLODNY und BOYSEN-JENSEN entworfenen Theorie besteht darin, 
daB die Reaktion je nach der Reizstarke im einen oder im entgegen­
gesetzten Sinne verlaufen solI. Da sich nach manchen Erfahrungen, iiber 
die wir schon friiher berichtet haben (S. 66), die enge Korrelation zwischen 
Wachstumsgeschwindigkeit und Auxinmenge auch dadurch erklaren kann, 
daB in den (aus sonstigen Griinden) starker wachsenden Zellen korrelativ 
mehr Auxin angesammelt (aktiviert 1) wird, bleibt es vorlaufig nicht 
ausgeschlossen, daB die unterschiedliche Auxinverteilung in belichteten 
Organen nicht die urspriingliche Ursache der Wachstumsdifferenz ist. 

AuBerdem sind phototropische Kriimmungen beobachtet worden, die 
zwar durch unterschiedliche Auxinkonzentration auf Licht- und Schatten­
flanke entstanden, bei denen aber diese Differenz nur durch eine Ver­
minderung der Auxinkonzentration auf der Lichtseite oder sogar durch 
ungleiche Auxinverminderung auf beiden Seiten zustande gekommen 
ist, eine Zunahme des Auxingehalts auf der Schattenseite also fehlt. 

Biinning, PhYsiologie des Wachstums. 12 
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So wurden bei 120 Minuten einseitig mit 10480 Ergjcm2 bestrahlten 
Koleoptilspitzen von Zoo, Mays (Quarzquecksilberdampflampe) folgende 
relativen Wuchsstoffmengen gefunden (BURKHOLDER und JOHNSTON). 

LichthMfte I Dunkelhiilfte 

9,6 12,9 

HMfte einer Kontroll- (Dunkel-) 
Koleoptilspitze 

14,7 

Die phototropischen Krummungen konnen also auch bei der Gramineen­
koleoptile durch Auxinzerstorung zustande kommen, und es scheint, daB 
selbst dann noch eine Wachstumsbeschleunigung der Schattenseite an 
der positiv phototropischen Krummung beteiligt sein kann, weil der ein­
geschrankte Verbrauch von Wasser und Nahrstoffen auf der Lichtseite 
das Wachstum der einen unbedeutenderen Auxinverlust erleidenden 
Schattenseite zwangslaufig fordert. 

Jedenfalls steht es fest, daB auch eine Neuverteilung des Auxins ("WENT­
Effekt") die Krummungen noch nicht vollstandig erklaren kann. Immer 
wieder ist man auf die Ro~le der Einflusse gestoBen, die unter dem etwas 
irrefUhrenden Ausdruck "Anderung des Reaktionsvermogens auf Auxin" 
zusammengefaBt werden, womit eben nicht mehr gesagt wird, als daB 
nicht Auxin, sondern andere fUr das Wachstum wichtige Zelleigenschaften 
geandert werden_ Die Rolle solcher Vorgange kann beispielsweise an 
Erfahrungen mit Raphanus-Hypokotylen demonstriert werden. Die Licht­
seite wird hier so stark beeinfluBt, daB sie trotz gleichen Gehalts an 
(experimentell gebotenem) Auxin weniger als halb so schnell wachst als 
die Schattenseite (Forscher, die das ganze Wachstum vom Auxin her 
sehen, sagen: Das Reaktionsvermogen auf Wuchsstoff wurde auf weniger 
als die Halfte vermindert). 

Sicher wird es sich hierbei von Fall zu Fall urn verschiedenartige 
Beeinflussungen der Zellen handeln. Wir wissen soviel uber mogliche 
Beeinflussungen des kolloiden Plasmazustandes durch das Licht, uber 
lichtbedingte Permeabilitats- und elektrische Potentialanderungen, daB 
man sich hier vorerst nicht auf eine Theorie festlegen darL Immerhin 
moge hier ein Faktor betont werden, dem wir den nachsten Abschnitt 
(S. 182) noch besonders widmen wollen: die Auslosung von Erregungs­
vorgangen durch Lichtreize. 

Aus unserer Darstellung ergibt sich zwangslaufig, daB die BLAAUW­
sche Theorie in ihrer ursprunglichen Formulierung fUr den Photo­
tropismus der hoheren Pflanzen nicht richtig sein kann; die Wechsel­
wirkung zwischen Licht- und Schattenseite macht es unmoglich, die photo­
tropischen Krummungen so als Folge der auf den beiden Flanken unter­
schiedlichen Lichtwachstumsreaktionen aufzufassen, wie das etwa bei 
Phycomyces und Pilobolus zulassig ist. Zu diesen Wechselwirkungen 
gehort einerseits der genannte "WENT-Effekt"; auBerdem ist aber, wie er­
wahnt, damit zu rebhnen, daB eine Wachstumsbeeinflussung, die unmittel­
bar nur die eine Seite betrifft, sich doch mittelbar auch auf das Wachs­
tum der anderen auswirkt, weil jene jetzt eine erhohte oder verminderte 
Menge von Wasser und Baustoffen an sich zieht. Daher muBten aIle 
Versuche, die Krummungen quantitativ aus den bei antagonistischer 
oder allseitiger Beleuchtung beobachteten Lichtwachstumsreaktionen zu 
berechnen, fehlschlagen. Es geht aber zuweit, nun jeglichen Zusammen­
hang zwischen Lichtwachstumsreaktion und Krummung zu leugnen; 
beide sind ja schon insofern verwandt, als sie auf gleiche Reizaufnahme-
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vorgange zuruckgehen und oftmals besteht sogar noch eine deutliche 
Parallele zwischen dem VerIauf von Krummungs- und Wachstumsreaktion. 

In den Diskussionen uber den Phototropismus spielte fruher die Frage, 
ob es auf die Lichtrichtung oder auf den Lichtabfall im Organ ankomme, 
eine erhebliche Rolle; und mehrere experimentell begrundete Argumente 
wurden zugunsten der einen und der anderen Auffassung vorgebracht. 
Es war wohl nicht immer ganz eindeutig, was unter den beiden Theorien 
verstanden wurde. Jedenfalls durfen wir jetzt sagen, daB es nur darauf 
ankommt, welche Strahlungsabsorptionen durch die Belichtung in der 
Pflanze bedingt werden und daB es ganz gleichgiiltig bleiben muB, aus 
welcher Richtung das Licht kam, das diese Art der Strahlungsabsorption 
bedingte. In diesem Sinne ist die Lichtabfallstheorie richtig. Allerdings 
ist es in der Regel nur durch eine bevorzugte Lichtrichtung moglich, die 
optimalen Absorptionsdifferenzen zwischen zwei Flanken des Organs zu 
erzielen. 

Wir haben den Phototropismus bisher auf Grund von Versuchen an 
einfach gebauten Pflanzen untersucht; damit sind sicher die wesent­
lichen allgemeineren GesetzmaBigkeiten erfaBt, wenngleich die Verhalt­
nisse in vielen Fallen noch erheblich komplizierter liegen werden. Die 
phototropischen Krummungen sind Bewegungen, die fUr die optimale 
Einstellung der Pflanzen zum Licht notwendig sind. Das Optimum be­
steht aber nur bei assimilierenden Organen in einer hohen Lichtintensitat; 
daher sind oftmals auch negativ phototropische Krummungen notwendig; 
und viele Organe haben den Weg gewahlt, je nach ihrem mit der Ent­
wicklung wechselnden Lichtbedarf bald positiv, bald negativ phototropisch 
zu reagieren. Die Blutenstiele mancher Pflanzen konnen hier als Bei­
spiele dienen, so die der an Mauern wachsenden Linaria cymbalaria, die 
erst positiv, nach dem AbfaH der KoroHen und wahrend der Frucht­
bildung aber negativ phototropisch sind und ihre Fruchte daher zum 
Substrat richten (dabei spielt auBerdem noch ein negativer Geotropismus 
mit). Auch die Blutenstiele von Tropaeolum majus sind im prafloralen 
Zustand positiv phototropisch, im postfloralen negativ. In manchen 
anderen Fallen uberwiegen bei den Bewegungen der Blutenstiele geotro­
pische und endogene Bewegungen. Es ist nicht geklart, wodurch jene 
Umstimmungen im Verhalten zum Licht zustande kommen, jedoch steht 
es fest, daB es sich um stoffliche Beeinflussungen von der Blute bzw. der 
sich entwickelnden Frucht handelt. Wir wissen z. B., daB schon die 
Abgabe des Auxins je nach dem Entwicklungszustand ganz verschieden 
ist. AuBerdem haben wir ja gesehen, daB schon bei einfacher gebauten 
Objekten positive und negative Krummungen vorkommen; und so wie 
hier wird es sich wohl auch bei den Blutenstielen nicht einfach um die 
voHige Ausschaltung ei"!]-er der beiden Reaktionsmoglichkeiten handeln, 
sondern mehr um eine Anderung der fUr positive und negative Reaktion 
notwendigen Reizstarke. 

Auch lichtinduzierte nastische Wachstumsreaktionen sind weit ver­
breitet. Zum Beispiel wird die Ausbreitung vieler in der Knospe bzw. im 
Samen zusammengefalteter Blatter sowie die Herstellung des Winkels 
zwischen SproB und Blattstiel erst durch Lichtreize bedingt, die die Ober­
seite zu verstarktem Wachstum veranlassen (Abb. 164, 165). Man hat 
diese Reaktion auch als photoepinastisch bezeichnet, wahrend andere 
Autoren den Ausdruck Epinastie fUr ein lediglich aus inneren Grunden 
erfolgendes verstarktes Oberseitenwachstum reservieren wollen. Jedoch 

12* 
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ist hier eine scharfe Trennung nicht m6glich, da jede sog. rein endonome 
Epinastie an bestimmte (wenn auch konstante) AuBenbedingungen ge­
kniipft ist. Betrachtet man das Licht als eine solche notwendige Bedingung, 
dann ist die Epinastie als endonom zu bezeichnen. Betrachtet man dagegen 

Abb.164. Abb.165. 
Abb. 164. Blatt einer etiolierten Pflanze von Pha.seolus multi/lOTUs. So wie 
der B1attstiel (vgl. Abb. 165) waehst aueh die Spreite im Dunkeln hypo­
nastiseh, so daB sie sieh musehelartig faltet, wobei die Unterseite konvex 

wird. 
Abh. 165. Blatter einer 10 em hohen etiolierten Keimpflanze von Phaseolus 
multif/oTUS. Die Blatter stehen infolge starker Hyponastie iiberkreuzt. 
Erst Licht lOst die Epinastie aUs und bedingt damit die normale Stellung 

und Form des B1attes. 

das Licht als einen erst 
sekundar hinzutreten­
den Faktor, so ist das 
vorher stattfindende 
verstarkte Untersei­
tenwachstum als eine 
endonomeHyponastie 
zu bezeichnen und 
nicht als eine durch 
den Dunkelreiz her­
vorgerufene nastische 
Reaktion (vgl. auch 
S. 255). 

Blattbewegungen. Bei den Orientierungsbewegungen der Laubblatter 
haben wir es mit einem recht uniibersichtlichen Zusammenwirken ver­
schiedenartiger Reaktionen zu tun. Di~ Blattspreite zeigt oft einen Trans­
versalphototropismus; die Einstellung kommt in der Regel durch die 
im Stiel ablaufenden, aber von der Spreite dirigierten Reaktionen zustande 
(RAYDT); dabei sind oft Torsionen beteiligt. Die nicht mit Bewegungs­
gelenken ausgeriisteten, also nicht zu Turgorbewegungen befahigten Blatt­
stiele Whren die Spreite schlieBlich zu einer, nach Beendigung des Wachs­
turns nicht mehr veranderbaren "fixen Lichtlage", die entweder so ist, 
daB das starkste diffuse Licht optimal eingefangen werden kann (euphoto­
metrische Blatter) oder so, daB die Spreite vor dem zu intensiven 
direkten Sonnenlicht geschiitzt bleibt und doch noch viel diffuses Licht 

einstrahlen kann (panphotometri­
sche Blatter). 

~Of---+-to_--+---++--+----I-'~-----1 

~ 

Die Entstehung dieser Bewe­
gungen konnen wir bisher nicht 
iibersehen; nach HABERLANDT 
sollen bei der Aufnahme der 
Lichtreize in der Blattspreite die 
gelegentlich in den Epidermis­
auBenwanden vorkommenden 
linsenformigen Membranverdik­
kungen wichtig sein; notwendig 

il§ 

-so o':---¥-::----"''--:-6---::!2-:----::!6-:-----=2D~--=2'fJo. sind diese jedenfalls nicht. 
Abb.166. Diaphototropisehe Bewegung von Malva neglecta. 
Abszisse: Tageszeit. Ordinate 0: die Blattspreite steht 
horizontal, + sie ist nach Westen, - nach Osten orien­
tiert. Die schrage Gerade gibt den Winkelstand der Sonne 
an, d. h. die Abweichung vom Hoehststand. Man sieht, 
daB die Bewegung der Blattspreite wahrend des Tages 
dem Sonnenstand folgt, daB sie sich aber nachts wieder 

zuriiekbewegt. Nach YIN. 

Genauer analysiert worden 
sind in neuerer Zeit die Bewe­
gungen von Malva neglecta. Die 
Blatter sind auch hier transver­
salphototropisch; die Einstellung 
zum Licht erfolgt so schnell, daB 

die Blatter dem Gang der Sonne zu folgen vermogen (Abb. 166). Auf­
falligerweise kehren die Blatter nachts, also wahrend der Dunkelheit, 
wieder in die Morgenlage zuriick, mir scheint, daB es sich dabei urn eine den 
Schlafbewegungen der Blatter verwandte Erscheinung handelt (S.202). -
Fiir die Bewegungstatigkeit ist iibrigens auch hier wieder vor allem das 
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blaue Licht verantwortIich. Wie bei anderen Objekten ist bei Malva das 
auf die Spreite, nicht das auf den Blattstiel fallende Licht wichtig. Die 
Bewegung beruht auf Turgoranderungen in der gelenkartigen, unmittelbar 
unterhalb der Spreite liegenden Zone, und zwar kann die maximale 
Langendifferenz antagonistischer Gelenkflanken etwa 1,3 mm betragen, 
wahrend das Gelenk seIber 4 mm lang ist. Diese Volumschwankungen 
gehen mit Schwankungen der osmotischen Werte bei Grenzplasmolyse 
parallel. 

Besonders bemerkenswert ist bei solchen Blattbewegungen, daB die 
Ruhelage erreicht wird, wenn die Blattspreite senkrecht zum einfallenden 
Licht steht (Abb. 167). Zur Erklarung dieser dia- oder transversalphoto­
tropischen Reaktionsweise konnte man an die Mitwirkung von Reaktionen 
der Art denken, die 
beim Verdunkeln ei-
ner Spreitenhalfte 

beobachtet werden 
(S. 176). Aber ob­
wohl auch solche Re­
aktionen an den Ori­
entierungsbewegun­
gen der Blatter be­
teiligt sind, helfen sie 
uns doch nicht bei 
der Erklarung der Abb. 167. Peperomia ari/olia. Diaphototropische Einstellnng der Blattspreite. 
transversalphototro- Links von der Richtnng des einfallenden Lichts, rechts senkrecht znr Richtnng 

des einfallenden Lichts betrachtet. 'I. der natiirlichen GroBe. 
pischen Einstellung; 
denn Beleuchtungsdifferenzen auf der Spreite sind nicht imstande, die bei 
vielen transversalphototropischen Einstellungen beteiligte Blattstieltorsion 
herbeizufiihren (RAYDT). - Recht einleuchtend ist der Versuch, die trans­
versalphototropischen Organe als Aggregate parallel gelagerter ortho­
phototroper Elemente aufzufassen. Ein Objekt, daB, wenn nicht die Be­
rechtigung so doch den Sinn dieser Auffassung gut demonstriert, ist der 
Marchantia-Thallus, in dem sich tatsachlich solche parallel nebeneinander . 
gelagerten orthotropen Ele­
mente befinden, namIich die 
Assimilationsfaden in den Luft­
kammern (Abb. 168); aber auch 
bei den Pallisadenzellen der 
Laubblatter ist eine positiv 
orthotrope Reaktionsfahigkeit 
gefunden worden. Man mochte 
hiernach annehmen, daB in 
einem dorsiventralen Organ, wie 
wir es in einem Laubblatt vor 
uns haben, zur urspriinglichen 

Abb.168. Marchantia polymorpha. Der Thallns wnrde langere 
Zeit hindnrch von rechts her beleuchtet. Die Assimilations­
faden in den Luftkammern haben sich positiv phototropisch 

gekriimmt. 

Polaritat zwischen Spitze und Basis noch eine senkrecht dazu liegende 
hinzukommt. Mit Hilfe einer solchen Vorstellung lassen sich die trans­
versalphototropischen Bewegungen tatsachlich recht gut verstandlich 
machen (RAWITSCHER). 

Einige Pflanzen, namlich die sog. KompaBpflanzen, stellen ihre Blatter 
bekanntIich vertikal und in die Nord-Siidrichtung. Bei dieser fixen Licht­
lage sind die Blatter vor dem direkten Einfall des intensiven Mittagslichts 
geschiitzt; sie konnen aber das maBigere Morgen- und AbendIicht gut 
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ausnutzen. Lactuca scariola und Silphium laciniatum gehoren hierher. 
An der Entstehung dieser Lage sind transversal phototropische und endogen 
bedingte nastische Bewegungen beteiligt. - Die Nord-Sudrichtung braucht 
nicht unbedingt eingehalten zu werden. Wachst Lactuca scariola an 
steilen Westhangen, so stellen sich die bodennahen Blatter parallel zur 
Ruckstrahlung des Hangs, nur die hoher stehenden Blatter stellen sich 
parallel zur intensivsten Sonnenstrahlung (SCHANDERL; HUBER). 

f) Auslosung der Alles-oder-Nichts-Erregung durch Licht. 
Wir haben in der gemeinsamen Benutzung von Karotinoiden fur den 

Vorgang der Lichtreizaufnahme in zahlreichen tierischen und pflanz­
lichen Zellen eine tiefgreifende Ubereinstimmung beider Organismenreiche 
kennengelernt. Diese Ubereinstimmung erstreckt sich zum mindesten 
vielfach nur auf die primaren physiologischen Prozesse; im weiteren 
Verlauf der Reizkette macht sich die besondere Organisation der Pflanzen­
zelle schon darin bemerkbar, daB es schlieBlich in vielen Fallen auf die 
Beeinflussung des Auxins oder der Zellwandspannung ankommt. 1m 
tierischen Sehorgan ist ein anderer physiologischer FolgeprozeB charak­
teristisch, namlich die Auslosung von elektrischen Potentialanderungen 
zunachst in der Retina und als weitere Folge in den Sehnerven. Diese 
Aktionsstrome, die in der einzelnen Nervenfaser wie nach anderen 
Reizen dem Alles-oder-Nichts-Gesetz entsprechen, sind fur die physio­
logische Endwirkung entscheidend; dabei wird trotz der Gultigkeit des 
Alles-oder-Nichts-Gesetzes eine Abhangigkeit der ReaktionsgroBe von 
der Reizstarke moglich, weil einerseits die Zahl der erregten Nerven­
fasern von der Reizstarke abhangen kann, und andererseits vor allem 
die Frequenz der Erregungen in der einzelnen Faser von der Intensitat 
des Reizlichts abhangt. Wir konnen uns etwa vorstellen, daB das Pro­
dukt des photochemischen Prozesses wie ein chemischer Reiz auf die 
Nervenfaser wirkt und diese in Erregung versetzt; ist die Konzentration 
dieser Substanz hoch (und das ist ja bei intensivem Reizlicht der Fall), 

. so wird das relative Refraktarstadium in der Nervenfaser durch die fort­
dauernde chemische Reizung schneller durchbrochen werden konnen als 
dann, wenn jene Konzentration nur gering ist. 

Es fragt sich nun, ob eine Reizkette dieser Art auch in der Pflanze 
ablaufen kann. Wahrscheinlich wird das schon dadurch, daB hier 
physiologisch ganz ahnliche Erregungsvorgange moglich sind, mit denen 
wir uns bereits eingehend beschMtigt haben. Wir konnen dabei zu­
nachst an die phototaktischen Bewegungen geiBeltragender Organismen 
denken. Die GeiBelkontraktionen werden ja offenbar durch typische 
(von Refraktarstadien begleitete) Erregungsvorgange ermoglicht und 
diese konnten ihrerseits durch die im Stigma gebildeten photochemischen 
Produkte ausgelost werden. Tatsachlich ist hier ein ganz analoger ProzeB 
nachweisbar wie in tierischen Lichtsinnesorganen. Man kann durch einen 
einzigen photischen Reiz (Herabsetzung der Beleuchtungsintensitat) bei 
Rhodospirillum periodische Umkehrreaktionen (Hin- und Herfahren) der 
Individuen beobachten, wie wir sie bei solchen Organismen bereits als 
Ausdruck von typischen Erregungsvorgangen kennenlernten (S. U8). Man 
darf also ahnlich wie fur das tierische Lichtsi~nesorgan annehmen, daB 
der Beleuchtungswechsel vorubergehend zur Anderung des chemischen 
Milieus im empfindlichen Plasma fuhrt (photochemische Karotinoidum­
wandlung) und dadurch gemaB dem genannten Prinzip periodisch Alles-
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oder-Nichts-Erregungen ausgelost werden, deren Anzahl und Frequenz 
auch (nach der folgenden Tabelle) von der Reizstarke abhangt [BUDER (4)]. 

Genauer untersucht ist eine der-
Lichtreiz: Herab· Gesamtzahl 
setzung der Be- U h 
leuchtungsstarke der n;tke r­
von 500 MK auf reaktlOnen 

475 
450 
375 
250 
125 

1 
1-2 

7 
13 
16 

Gesamtzeit 
fiir diese 

Reaktionen 
(Sek.) 

1-2 
etwa 15 
etwa 20 
etwa 26 

artige Auslosung von Erregungen 
an den mit Gelenken ausgestatteten 
Blattern hoherer Pflanzen. Nament­
lich bei den Leguminosen sind Licht­
turgorreaktionen bekannt, die auf 
Erregungsvorgange der gleichen Art 
zuruckgehen, die auch bei den mecha­
nisch bedingten Reaktionen dieser 
Objekte wichtig sind. In einigen 
Fallen konnen sogar· die Bewegungsreaktionen ganz gleichartig sein wie 
die durch mechanische Reize bedingten. Das kann man gelegentlich an 
Mimosen beobachten, die nach langerer Verdunklung 

Abb.169. Lichtturgorreak­
tion von Mim08a bei Be­
leuchtung von unten (a) 
und vonoben(b). Kurven­
hebung entspricht einer 
Blattsenknng. NachDUTT. 

plotzlich dem Licht ausgesetzt werden. Zumeist sind 
die Reaktionen aber selbst bei der Mimose schwacher 
und folgen nicht dem Alles-oder-Nichts-Gesetz. Das 
schlieBt naturlich nicht die Gultigkeit des Alles-oder­
Nichts-Gesetzes fur die Einzelzelle aus. Offenbar lost 
der Lichtreiz die Erregung vornehmlich in Zellen aus, 
die nicht in leitender Verbindung miteinander stehen, 
so daB (im Gegensatz zur mechanischen Reizung, die 
diese Zellen nicht allein treffen kann) die Erregung 
einzelner Zellen nicht mit N otwendigkeit die Erregung 
aller anderen des gleichen Gelenks nach sich zieht 
[UMRATH (3); BUNNING (1)]. Und diese Beschrankung 
der Erregung auf die direkt gereizte Gewebepartie 
kommt auch darin zum Ausdruck, daB die Reaktionen 
auf Lichtreize nicht nastisch verlaufen (wie die an den 
gleichen Objekten mechanisch bedingten Reaktionen), 
sondern tropistisch. Das heiBt, das Blatt hebt sich, wenn die Gelenk­
oberseite beleuchtet wird, es senkt sich bei einer Beleuchtung von unten 
(Abb. 169). Wenn das 
Gelenk von der Seite ...... - ..... _ ....... --
her beleuchtet wird, I-fllf----JII>----I-;1-----+--...:::--::jo-...o,:(J~-___ -__ -_f---=--=-./---4'=+-'--------+---------1----+----1 
vollfiihrt es eine Tor- / 
sion. Wird das Pha- 0 F='--fijF-f----+-l--+-f--+--+--+--+--+-+--l 
seolus-Gelenk gleich-
zeitig von oben und - \ 
von unten beleuch- -J"'I----+-.\\+-+---I---+--+---+-+--+--+------j~--+---l 
tet, so ist die Gesamt- \'1'\.. -::::::::= __ 
reaktion gleich der -J.+-----J.--1,.+!!~=S~l!1Z-... ~-... -_~-_-.,-l,:=-.-.,.-lc~'-_--o_d~_~~r:--l----1 

1--.--

rechnerischen Dif- Id-'-
ferenz zwischen den '-- ~-- ri- ___ f..-- I---f--

bei der betreffenden -.JP--.L..--1O.L..---'---'----'---'--....J.-?l/-'---8IJ-'---",,-'---L--'-----' 
Reizstarke zu erwar- 0 N JO WJ .f() 617 i7V DJ no go' 

tenden Teilreaktio­
nen der beiden Ge­
lenkseiten(BRAuNER) 

Abb. 170. Lichttnrgorreaktion von Phaseolu8 multiflorus. Reiz (abgegrenzt 
dnrch Pfeile): 950 Lux x 100 Sekunden. Dargestellt sind die Reaktlonen 
nach oberseitiger (0), unterseitlger (u) nnd nach symmetrischer Horizontal­
belenchtnng (n); d ist die rechnerische Differenz der in u nnd 0 dargestellten 

Reaktionen. Nach M. BRAUNER. 
(Abb.170). 

DaB es sich dabei wie bei den mechanisch ausgelosten Reaktionen 
urn Turgorsenkungen infolge PermeabilitiitserMhung handelt, ist eindeutig 
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nachgewiesen worden. Schon PFEFFER beobachtete an der zunehmen­
den Erschlaffung der beleuchteten Gelenke die Turgorsenkung; dieser 
Befund wurde spater von LEPESCHKIN (3) bestatigt. Die Turgorsenkung 
kommt auch hier wieder nicht durch eine V.~randerung der osmoti­
schen Werte zustande, auch nicht durch eine Anderung der Zellwand­
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beschaffenheit, sondern nur durch eine erhohte 
Permeabilitat. Diese laBt sich als partieller 
Semipermeabilitatsverlust nachweisen, weil die 
in Wasser gelegten Gelenke im Licht viel mehr 
Stoffe exosmieren lassen als im Dunkeln 
[LEPESCHKIN (1)]. Auch mit den plasmoly­
tischen Methoden der Permeabilitatsbestim­
mung ist der verminderte Semipermeabilitats­
grad nachweisbar. Endlich auBert sich die 
Permeabilitatsanderung noch in der geanderten 
Durchtrittsgeschwindigkeit des Wassers. Wird 

-60 2 3 J"Std. ein Phaseolus-Blatt in Wasser iibertragen und 
von oben her beleuchtet, so tritt statt der in 
Luft erfolgenden Hebungsbewegung eine Sen­
kung ein, weil die Beleuchtung den Wasser­
eintritt, also die Absattigung des Gewebes mit 
Wasser erleichtert (Abb.171). Die normaler­
weise (also in Luft) durch Licht bedingte 
Turgorsenkung diirfte somit zum Teil Folge 

Abb. 171. Lichtturgorreaktion von 
P haseolus muUiflorus bei vertikalem 
Oberlicht (950 Lux x 120 Minuten) in 
Luft (L) und in Wasser (W). 1m 
Wasser tritt statt der Hebung also 
eine Senkung des Blattes ein, und 
zwar darum. wei! die Permeabilitats­
erhohung nunmehr nicht zur gefor­
derten Transpiration fiihren kann, 
sondern vielmehr eine Forderung der 

Wasseraufnahme bedingen mul.l. 
Nach M. BRAUNER. des Semipermeabilitatsverlustes sein, zum Teil 

eine geforderte Transpiration darsteIlen. 
Wie zu erwarten, zeigen sich auch bei diesen lichtbedingten Blatt­

bewegungen wieder Aktionsstrome [UMRATH (1, 3)] (Abb. 172) und man 
kann ein Refraktarstadium beobachten, das aIlerdings zumeist nicht 

Abb. 172. Elektrische Potentialiinderungen bei Biophytum sensitivum. Ableitung von der Blattspindel. Bis 
zur weil.len Marke Schatten, dann Sonne (bedingt Potentialiinderungen). Zeitmarken in Abstiinden von 

10 Sekundeu. Spannungseinheiten (links) 0,02 Volt. Nach UMRATH. 

deutlich wird, weil nur starke Lichtreize aIle empfindlichen ZeIlen zugleich 
zur Reaktion bringen, erst bei deren Anwendung wird es also erkennbar 
[BUNNING (4)]. 

Die Blatter von Averrhoa bilimbi reagieren viel besser auf Lichtreize 
als die von Mimosa und Phaseolus. Das Sonnenlicht geniigt bei A verrhoa , 
um aIle (oder die meisten) Zellen des Gelenks zur Reaktion zu veranlassen. 
Die lichtbedingte Reaktion folgt hier also als Ganzes (ebenso wie etwa 
bei Mimosa die seismisch bedingte) dem AIles-oder-Nichts-Gesetz; sie 
ist demnach von einem absoluten Refraktarstadium begleitet, wahrend 
dessen wieder eine Riickbewegung eintritt, bis das Refraktarstadium 
geniigend abgeklungen ist, um den immer noch ununterbrochen ein­
wirkenden Lichtreiz erneut wirksam werden zu lassen. So fiihren diese 
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Blatter in konstant einwirkendem intensiven Licht periodische Bewe­
gungen aus (Abb. 173). Eine entsprechende Erscheinung kann man 
iibrigens, allerdings weniger ausgepragt, bei Phaseolus beobachten; aber 
noch extremer zeigt sich dasselbe 
bei den kleinen SeitEmblattchen 
von Desmodium gyrans, denen man 
gewOhnlich "endonome" Bewegun­
gen zuschreibt (Abb.174-176). 
Man kann diese Bewegungen je­
doch auch (ohne damit einen sach­
lichen Unterschied zu behaupten) 
als die durch einen Dauerlichtreiz 
ausgelosten periodischen photo­
nastischen Reaktionen auffassen; 
denn die Bewegungen setzen tat­

- - -----' 
Abb.173. A verrhoa bilimbi. Endonome Blattchenbewe· 

gung. J ede Bewegung erfordert etwa 3 Minuten. 
Nach DAB und PALIT. 

sachlich erst ein, wenn die Pflanze dem Licht ausgesetzt wird (bei jener an­
deren Ausdrucksweise wiirde man das Licht als "notwendige Bedingung" 
der endonomen Bewegungen bezeichnen). Die 
Periodizitat kommt auch bei Desmodium wieder 

Abb. 174. Desmodium gyrans. Die kleinen 
Seitenblattchen konnen kurzperiodische 
endonome Bewegungen ausfiihren, die 
graBen EndbJattchen tagesperiodische 

Bewegungen. Nach PFEFFER. 

Abb. 175. Desmodium (JY· 
rans. Endonome Bewe· 
gungen eines der kleinen 

Seitenblattchen. 
Nach BOSE. 

Abb. 176. Desmodium (Jyrans . Elek­
trische PotentiaJanderungen, die die 
endonomen Bewegungen begleiten. 

Nach BOSE. 

durch den Ablauf von Alles-oder-Nichts-Erregungen zustande, die sich 
am Auftreten von Aktionsstromen und in Refraktarstadien auBern. Ein 
kurzdauernder starker Lichtreiz kann in den Blattern dieser Pflanze - nach 
dem gleichen Prinzip wie im tierischen 
Lichtsinnesorgan und im genannten Rho­
dospirillum - periodische Reaktionen aus­
losen (Abb. 177). 

Es ist vorlaufig nicht abzusehen, wie­
weit auch bei den phototropischen Wachs-
tumsbewegungen die Auslosung von Er-
regungsvorgangen beteiligt ist. Da wir slarkesLichf '--_tfif!!S:!.sJ!£.hl ___ _ 
einerseits wissen, daB Erregungsvorgange 
sehrwohl (z. B. in den Ranken) zu Wachs- Abb. 177. A verrhQa bilimbi. Mehrfache Re-
tumsa" nderungen fu" hren ko" nnen und an- aktionen bei starkem Licht, Erholung bei 

schwachem Licht. Nach DAS und PALIT. 
dererseits noch in zahlreichen anderen 
Fallen als bei den oben naher besprochenen Turgorbewegungen elektrische 
Potentialanderungen (Negativierungen) unter dem EinfluB von Licht ge­
funden worden sind, ist es nicht unwahrscheinlich, daB der ProzeB , den 
die Auxinforscher als lichtbedingte Anderung des Reaktionsvermogens 
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auf Wuchsstoff bezeichnen, zum groBen Teil mit der Auslosung von Er­
regungsprozessen identisch ist. 

g) Sonderfragen der Phototaxis. 
Reizaufnahme. Die Verwandtschaft der namentlich bei den Flagellaten 

und Volvocales verbreiteten phototaktischen Bewegungen (MAST) mit 
den in den vorhergehenden Abschnitten besprochenen Lichtreizreaktionen 
an hoheren Pflanzen ergibt sich wieder aus der bereits erwahnten Rolle 
der Karotinoide des Stigmas. Der Besitz dieses Augenflecks ist aller­
dings nicht die einzige Bedingung, die zur Moglichkeit phototaktischer 
Bewegungen erfiillt sein muB; denn es gibt Formen, die zwar einen Augen­
fleck besitzen, aber nicht phototaktisch sind. Andererseits gibt es Arten, 
die keinen Augenfleck haben, und doch lichtempfindlich sind. Wenn 
diese letzteren Arten iiberhaupt kein Karotinoid enthalten, so beobachtet 
man bei ihnen aber auch eine ganz andere spektrale Empfindlichkeits­
kurve. Wahrend z. B. die ein Stigma aufweisenden Formen Eudorina 
elegans und Volvox minor fiir blaugriines Licht (A. etwa 490 m[J.) am emp­
findlichsten sind (Reizschwelle 0,06 bzw. O,lO ErgJcm2Jsec) ist eine farb­
lose Ohilomonas-Art fUr dieses Licht nur wenig empfindlich (Schwelle 
70-75 ErgJcm2Jsec). Diese farblose Ohilomonas-Art erreicht das Maximum 
ihrer Empfindlichkeit erst im Ultraviolett bei 366 m[J. (Schwelle 9,37 
ErgJcm2Jsec); das Maximum ist nicht auf eine besondere, an Stelle des 
Karotinoids ausgebildete lichtempfindliche Substanz zuriickzufUhren; die 
pigmenthaltigen Arten zeigen namlich im Ultraviolett noch eine ganz 
ahnliche Empfindlichkeit wie die farblosen; diese Empfindlichkeit diirfte 
also in beiden Fallen auf die Absorption in einer allgemein vorhandenen 
Substanz (etwa im Plasma) zuriickzufiihren sein, und die farblosen Formen 
miissen sich eben mit dieser Art der Reizaufnahme begniigen (LUNTZ). 
Etwas Entsprechendes haben wir bei der Reizaufnahme in der karotin­
freien Koleoptilbasis kennengelernt. 

Ungeklart ist es noch, wodurch die eigentiimliche Lage des Empfind­
lichkeitsmaximums zustande kommt. Nur einige Angaben sprechen fiir 
das Vorkommen eines Maximums im Blauviolett, das ffir die hoheren 
Pflanzen so charakteristisch ist. Moglicherweise ist das Karotinoid auch 
im Stigma schon so wie im Sehpurpur der Tiere an EiweiB adsorbiert. 
Daran konnte man namentlich bei den Formen denken, die ihre maximale 
Empfindlichkeit erst bei 535 m[J. erreichen (Pandorina, Spondylomorum) , 
und deren Empfindlichkeit (ahnlich wie die des Sehpurpurs) dann auch 
nicht so steil zum Kurz- und Langwelligen abfallt. AuBerdem ist mit dem 
Vorhandensein anderer Karotinoide zu rechnen; dabei diirfen wir vor 
allem an die sog. Hamatochrome denken, von denen Z. B. das Euglena­
rhodon aus Euglena heliorubescens naher untersucht wurde; es hat nur 
ein Absorptionsband, das je nach dem Losungsmittel im Blaugriin oder 
Griin liegt (TISCHER). 

J edenfalls sind in anderen Fallen auch phototaktische Bewegungen 
durch Strahlungsabsorption im gewohnlichen Karotin moglich. Das 
trifft besonders deutlich fiir die Phototaxis der Chromatophoren hoherer 
Pflanzen zu, bei der aIle im Karotin absorbierbaren Strahlen (auch die 
ultravioletten) wirksam sind, wahrend die nur im Chlorophyll absorbier­
baren (langwelligen) keinen EinfluB haben (VOERKEL); die LTberfliissig­
keit der Absorption im Chlorophyll zeigt sich bei diesen Bewegungen 
auch darin, daB schon die chlorophyllfreien Plastiden etiolierter Pflanzen 
lichtempfindlich sind (FRANK). 
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Eine Sonderstellung nehmen hinsichtlich der reizaufnehmenden Sub­
stanz die Purpurbakterien ein; bei ihnen ist namlich die ultrarote Strah­
lung am wirksamsten, ein zweites (schwacheres Maximum) zeigt sich im 
Gelborange, wahrend griines und blaues Licht hochstens sehr wenig 
wirksam sind. Hier ist also spezielldie imBakterio­
chlorophyll (Abb. 178), also die auch photo­
synthetisch verwertbare Strahlung wirksam. Die 
Cyanophyceen verhalten sich anscheinend ahnlich 
[BU.I?ER (2, 3)]. 

Uber die zwischen Reizaufnahme und Reak­
tion vermittelnden Erregungsvorgange vgl. S. 118 
und 182. 

Reaktion begeiBelter Zellen. Die Reaktionen 
seIber sind im einfachsten Fall typischphobischer 
Natur. So verhalt sich beispielsweise Thiospiril­
lumjenense, das bei einer Verdunklung die GeiBeln 
so umschaltet, daB es nunmehr entgegengesetzt 
schwimmt; daher wird das Thiospirillum in einer 
Region hoher Lichtintensitat festgehalten. Hierzu 
geniigt schon eine Herabsetzung der Helligkeit 
von 20 MK auf 18 MK (bei der Anwendung von 
200 MK ist aber beispielsweise eine Herabset­
zung auf 150 MK notwendig). So geringe Hellig­
keitsverminderungen miissen jedoch ziemlich 

~, 
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Abb.178. Spirillum rubrum. Assi· 
milationsintensitat bei verschie­
denen Spektralbereichen als Aus­
druck der Absorptionskurve des 
Bakteriochlorophylls. Der ge­
stricheite Teil stellt eine schema· 
tische Ergiinzung dar. die lediglich 
auf Grund der Absorptionskurve 
des gelosten Farbstoffes (also nicht 
mehr auf Grund einer Assimila-

tionsmessung) vorgenommen 
wurde. Nach FRENCH. 

schnell erfolgen, wenn eine Reaktion eintreten solI. 1st das Helligkeits­
gefalle groBer (etwa von 100 auf 20 MK), so braucht es erst in 2-3 Se­
kunden erreicht zu sein. Sehr kurzdauernde Verdunklungen (1/10 Sekunde 
oder weniger) sind iibrigens wirkungslos, konnen sich aber erfolgreich 
summieren [BUDER (2, 3)]. - Wahrend bei maBigen Lichtintensitaten die 
Reaktion nur auf Herabsetzung der 1ntensitat eintritt, erfolgt sie bei sehr 
hohen 1ntensitaten allein bei deren Zunahme. Diese Stimmungsanderung 
ist natiirlich biologisch zweckmaBig, weil sie eine Ansammlung in zu inten­
sivem Licht verhindert. Ais 
Reizwirkung ist iibrigens nur 
die GeiBelumschaltung, nicht 
die Einhaltung der umgeschal­
teten Bewegung anzusehen. 

Die Bewegungen der Flagel­
laten und Volvocalen sind oft 
topischer oder scheinbar topi­
scher Natur. Dabei diirften 
namentlich Bau und Lage des 
Stigmas wichtig sein, die es er­
moglichen, daB trotz der ver­
breiteten Bewegungsart, bei der 
die 1ndividuen dauernd urn die 

I 
i 
4. 

/I 

Abb. 179. Liingsschnitt durch einen Teil einer Volvox­
Kolonie. G Gallertschicht; H hyaliner Teil der Zellen; 

A ... A Liingsachse der Kolonie. Nach MAST. 

Langsachse rotieren, das auf eine Korperseite einfallende Licht immer viel 
starker wirksam ist als das auf die andere Korperseite einfallende. Am 
besten wird das durch die Ausbildung eines linsenformigen Korpers ge­
wahrleistet (Abb. 179). Ais Beispiel ist in Abb. 180 die Reaktion der 
Volvox-Kolonie dargestellt. Die Reaktionsweise von Volvox laBt sich am 
besten begreifen, wenn man zunachst nicht die Wirkung einseitigen Lichtes 
untersucht, sondern die Reaktion auf allseitige Verminderung oder 
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ErhOhung der Lichtintensitat. Eine Verminderung der Lichtintensitat 
bedingt, daB aIle GeiBeln nach hinten schlagen, daher hOrt die Rotation 
urn die Langsachse auf. Wird aber die Lichtintensitat erhoht, so schlagen 
aIle GeiBeln mehr nach der Seite, die Vorwartsbewegung wird verlangsamt, 

.. 

• 
Abb. 180. Phototaktische Einstellung einer photopositiv reagie­
renden Volvox-Kolonie. Verschiedene Schlagrichtung der GeWeln 

links und rechts von der Hauptachse. Nach MAST. 

die Rotation verstarkt. So 
erklart es sich, daB bei seit­
lichem Lichteinfall auf der 
beschatteten Seite ein ver­
starkter GeiBelschlag nach 
hinten, auf der beleuchte­
ten ein verstarkter GeiBel­
schlag zur Seite eintreten 
muB, daher erfolgt dann 
eine Drehung der Kolonie 
in die Lichtrichtung hin· 
ein. Die Verhaltnisse kon-
nen aber je nach den Be­
dingungen, namentlich je 
nach der Lichtintensitat, 
noch komplizierter liegen 
(LUNTZ). 

Auch, wenn ein Stigma 
fehlt, kann ein Tell des 
Organismus erhoht oder 
ausschlieBlich empfindlich 
sein. So verhalten sich bei­

spielsweise die von METZNER untersuchten Peridineen. Die phototaktische 
Bewegung besteht in einem allmahlichen Einschwenken in die Licht­
richtung (Abb.181). Die genauere Untersuchung zeigt, daB es sich hier 
aber doch nicht urn topische Reaktionen im strengen Sinne handelt, 

Abb.181. Schema der phototaktischen 
Orientierung von Ceratium. GroBer Pfeil: 
Lichtrichtung; kleiner Pfeil: Schwimm­

richtung. Nach METZNER. 

vielmehr eine prinzipiell mit der 
pho botaktischen iibereinstimmende 
Reaktionsart vorliegt. Die vom Orga­
nismus durchgefiihrte Reaktion be­
steht darin, daB sich der Schwin­
gungsraum der LangsgeiBel voriiber­
gehend in seiner Schwingungsebene 
einkriimmt (iiber die Bewegungs­
mechanik der Peridineen vgl. S.98). 
Fiir diese Reaktion kommt es darauf 
an, daB die lichtempfindliche Region 
in der Nahe der GeiBelbasis vom Licht 

getroffen wird; aus welcher Richtung dieses Licht kommt, ist gleich­
giiltig, es darf nur nicht durch den Korper abgeschattet werden; daher 
ist eine Reaktion unmoglich, wenn sich die ja dauernd rotierende Zelle 
gerade so gedreht hat, daB die empfindliche Plasmaregion auf der licht­
abgewandten Seite liegt. Dadurch also, daB jedesmal eine Reaktion, 
d. h. das Einkriimmen der GeiBelschwingungsebene erfolgt, wenn sich 
die GeiBelseite dem Licht zukehrt, muB eine stufenweise Annaherung 
der Schwimmrichtung an die Richtung des einfallenden Lichtes eintreten; 
erst wenn diese Richtung erreicht ist, hort das periodische Verdunkeln 
und Beleuchten der empfindlichen Region auf; die Zelle schwimmt also, 
natiirlich weiterhin rotierend, auf die Lichtquelle zu [METZNER (3)]. 
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Eine solche "pseudotopotaktische" Reaktion ist auch bei anderen 
Flagellaten beobachtet worden. 

Phobische Reaktionen sind die der Nostocaceen und Oscillatoriaceen. Die Helligkeits­
abnahme bedingt (nach einem Bewegungsstillstand von 1-2 Minuten) eine Bewegungs­
umkehr. 

Ubrigens hat das Licht bei sehr vielen phototaktisch reagierenden Arlen nicht nur 
einen EinfluB auf die Bewegungsrichtung, sondern auch auf die Beweglichkeit iiberhaupt. 
1m Dunkeln oder bei sehr geringer Lichthelligkeit beobachtet man nicht selten schlieBlich 
einen Bewegungsstillstand. Bei Chlamydomonas engametos ist die Bildung des Karotinoids 
Crocin fiir dieses Beweglichwerden entscheidend (MOEWUS). - Auf die Beweglichkeit, 
die Reizschwelle und die Stimmung haben natiirlich eine groBe Zahl auBerer Faktoren 
einen EinfluB, so die Temperatur, die Wasserstoffionenkonzentration, der Kohlensaure­
gehalt des Wassers und viele andere chemische Agentien. 

Chloroplasten. Selbst bei so einfachen Gebilden wie den Chloroplasten 
(Abb. 182) sind wir weit davon entfernt, den LichteinfluB auf die Be­
wegungen zu verstehen. Festgestellt ist aber, daB auch hier nur die in den 
gelben Farbstoffen absorbier­
bare Strahlung wirksam ist 
(VOERKEL). Da die Bewegung 
seIber anscheinend auf der un­
terschiedlichen Konzentration 
o berflachenaktiver Su bstan­
zen auf der lichtzugewandten 
und lichtabgewandten Seite 
des Chromatophors beruht 
(S. lO5), kOnnte es sich immer­
hin um einen ziemlich ein­
fachen Erfolg photochemischer 
Reaktionen handeln. - Auch 
hier spielen Stimmungsande­
rungen eine erhebliche Rolle, 
so daB je nach der Lichtinten­
sitat verschiedenartige Chloro­
plastenstellungen eingenom­
men werden, zumal diese nicht 
nur yom Licht, sondern auBer­

Abb. 182. Zellen ans dem Blatt von Funaria hygrometrica, 
Fliichenansicht. Links: Das Blatt war 24 Stnnden verdunkelt; 
die Chromatophoren liegen nur an den Seitenwiinden; diese 
Stellnng nehmen sie auch in sehr intensivem Licht an. Rechts: 
Das Blatt war dem Tageslicht miiBiger Intensitiit ausgesetzt; 

die Chromatophoren liegen nnr an den AuBenwiinden. 

dem von den Nachbarzellen (chemisch) beeinfluBt werden. Endlich sind 
noch indirekte Wirkungen beteiligt, indem auch die nicht im Karotin 
absorbierte Strahlung den Plasmazustand verandern kann, und dadurch 
die Beweglichkeit der Plastiden beeinfluBt. Namentlich unter dem EinfluB 
des kur~welligen Ultraviolett (A. < 300 mtL) macht sich die Mitwirkung 
einer Plasmaschadigung bemerkbar; aber auch die ultrarote Strahlung 
beeinfluBt die Beweglichkeit durch Viskositatserhohung des Plasmas 
(VOERKEL). 

h} Lichtturgorreaktionen der Spaltoffnungen. 
Die Spaltoffnungsbewegungen sind die wichtigsten, aber auch die 

kompliziertesten Turgorbewegungen der hoheren Pflanzen. Wichtig sind 
sie insofern, als sie bei der Regulierung des Gasaustausches, und damit 
bei der Determinierung der Transpiration und vor allem der Kohlen­
saureassimilation entscheidend mitwirken, unter bestimmten, auch in der 
freien Natur oft verwirklichten Voraussetzungen so sehr, daB die Inten­
sitat dieser Prozesse nur durch sie modifiziert wird. Man kann daher 
bei Untersuchungen tiber den Verlauf der Spaltoffnungsbewegungen unter 
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Einhaltung bestimmter V~~suchsbedingungen die TranspirationsgroBe 
geradezu als MaB fiir die Offnungsweite der Stomata benutzen, wenn 
man nicht die (mit geeigneter Optik und Beleuchtung mogliche) direkte 
mikroskopische Ausmessung der Spaltweiten vorzieht. Die direkte mikro­
skopische Messung des Bewegungsverlaufs an der einzelnen Spaltoffnung 
ist oft vorteilhaft, weil sich selbst die Stomata ein und desselben Blattes 
sehr verschiedenartig verhalten konnen; die Abtrennung des Blattes von 
der P£lanze ist bei solchen Messungen nicht erforderlich. 

Kompliziert ist die Entstehung der Spaltiiffnungsbewegungen schon insofern, als nicht 
nur das Licht, sondern auch die Temperatur und vor aHem die Wasserversorgung die ()ff· 
nungsweite beeinflussen. Erschwerte Wasserzufuhr zu den SchlieBzeHen fiihrt natiirlich 
allmahlich zur Turgorminderung in diesen und damit zum VerschluB, wahrend eine Er­
leichterung der Wasserzufuhr die Tendenz zur Spalten6ffnung bedingt. AuBerdem ist 
aber auch die Wasserversorgung der iibrigen Epidermiszellen und des MesophyJls wichtig; 
abnehmende Turgeszenz des an die SchlieBzellen angrenzenden Gewebes muB die ()ffnung 
der Spalte erleichtern, da die komprimierende Wirkung des Nachbargewebes nunmehr 
fortfallt. Dabei ist dann noch zu beachten, daB diese Turgoranderung des Gewebes wieder 
von der Transpirationsgr6Be, also dem ()ffnungszustand der Spaltiiffnungen seIber abhangt 
[STALFELT(I)J. 

Die direkte Wirkung des Lichtes auf die SchlieBzellen fiihrt im all­
gemeinen zu deren Turgorsteigerung, also zur Offnung des Spalts (Abb. 183). 
Selbst diese Reaktion scheint 5r----------------------------------. sich schon aus mehreren Kom- p 
ponenten zusammenzusetzen. 
Dafiir spricht eine eigentiim- 5 

liche Abhangigkeit der Reak­
tionen von der Lichtintensitat. 'I 
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Abb. 183. Tagesgang der Stomataweite von 
Phaseolus multi/loTUS an einem sonnigen Tag 

im Sommer. 

Abb.184. Helianthu8 annuus. Offnungsverlauf einer Spalte 
an zwei aufeinanderfolgenden Tagen in verschieden starkem 
Licht. Die Offnungsbewegung ist bis zu einer Spaltweite 
von 2 iJ. von der Strahlungsintensitat unabhilngig. Nach HARMS. 

Wird die zunachst verdunkelte Spaltoffnung plotzlich dem Licht ausgesetzt, 
so beobachtet man wahrend ei!?-er, zumeist 10-20 Minuten betragenden 
"Spannungsphase" noch keine Offnung; erst nach Ablauf dieser Zeit be­
ginnt die Bewegung ziemlich rasch. Die Dauer der Spannungsphase laBt 
sich durch erhOhte Lichtintensitat nicht, oder doch nicht erheblich, 
abkiirzen. Seltsamerweise ist aber auch die Bewegung seIber zunachst 
-- bei H elianthus annUU8 bis zur Erreichung einer Spaltweite von 2 [L -­
von der Lichtintensitat unabhangig (Abb. 184). Erst bei der weiteren 
Offnung macht sich die Abhangigkeit von der Intensitat bemerkbar; vor 
allem.,insofern, als mit den einzelnen Intensitaten (sofern diese wahrend 
der Offnungsbewegung dauernd weiter einwirken) unterschiedliche End­
weiten des Spalts erreicht werden. 

Zur Erklarung der Bewegungen nahm man urspriinglich an, durch 
die Einschaltung der Kohlensaureassimilation wahrend der Belichtung 
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werde neues osmotisch wirksames Material gebildet, so daB auf diese 
Weise eine starkere Turgeszenz entstehenkonne; im Dunkeln werde der 
Zucker dann allmahlich in Starke umgewandelt, daher miisse die Be­
wegung wieder zuriickgehen. Diese Erklarung kann aber schon wegen 
der Geschwindigkeit der Bewegungen nicht richtig sein. Damit ist 
jedoch nicht die Moglichkeit ausgeschlossen, daB eine Strahlungsabsorp­
tion im Chlorophyll fiir die Auslosung der Bewegungen wichtig ist. Zur 
Beantwortung dieser Frage miissen wieder Versuche mit verschiedenen 
Spektralbereichen dienen. In diesem Punkt widersprechen sich die Angaben 
verschiedener Autoren etwas. Nach mehreren, namentlich den alteren Unter­
suchungen entspricht die Wirkungsweise der einzelnen Spektralbereiche 
auf die Spaltoffnungs- 6.--------r-------------~ 
bewegungen durch­
aus ihrer unterschied- P 
lichen Wirkung auf 5 

die Photosynthese; 
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die orange-rote Strah­
lung sollalso merklich 'I 

intensiver wirken als ~ 
die blaue(PAETz).Von ~ 
anderer Seite ist an- ~3 
gegeben worden, daB ~ 
bei einigen Objekten 2 

fast nur blaues Licht 
einen EinfluB hat 
(PYRKOSCH). Vollige 1 

Wirkungslosigkeit der 
langwelligen Strah­
lung ist aber nie fest­
gestellt worden (Abb. 
185). Diese neueren 
Erfahrungen iiber ei­

Abb. 185. Wirkung verschiedener Lichtfarben gleicher Starke (l. 0,018 
und 2. 0,094 caljcm'jMin.) auf die Offnungsbewegung der Stomata von 

HelianthuB annUUB. Nach HARMS. 

ne geringere Wirkung 
der langwelligen Strahlung sind schon insofern bemerkenswert, als nach 
einigen alteren Untersuchungen auch fiir den LichteinfluB auf die Tran­
spiration das kurzwellige Licht besonders wichtig ist. Einige der neueren 
Ergebnisse seien hier in einer Tabelle wiedergegeben (HARMS, SIERP). 

Der Unterschied in der 
Wirkung kurz- und lang­
welligen Lichtes ist bei den 
oberseitigen Spaltoffnungen 
noch groBer als bei den 
unterseitigen der gleichen 
Pflanzen (die Tabelle bezieht 
sich auf unterseitige Off­
nungen). 

VersuchspfIanze 

Helianthus annuus .. 
Tradescantia albiflora . 
Vicia Faba .... 
Calla aethiopica . . 
Pelargonium zonale . 
Ricinus communis . 

Maximalspaltweiten in Prozenten 

blau 

100 
100 
100 
100 
100 
100 

griin 

100 
100 
100 
100 
100 
100 

I orange I 

100 
62-72 
67-80 

100 
100 
100 

rot 

53-66 
24-31 
28-39 

? 
42-56 
52-59 

Diese Zahlen sind so 
auffallig, daB wir sie, 
sowie auch die entgegen-
gesetzten Angaben verschiedener Autoren nur dann befriedigend mit 
unseren Kenntnissen iiber andere Lichtreizwirkungen vereinbaren konnen, 
wenn wir annehmen, daB mindestens zwei verschiedenartige Lichtreak­
tionen beteiligt sind, und dafiir spricht auch schon die oJ:?engenannte eigen­
tiimliche Beziehung zwischen Lichtintensitat und Offnungsbewegung. 
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Man gewinnt den Eindruck, daB eine Reaktion moglich ist, die dem AEes­
oder-Nichts-Gesetz folgt und die bei Helianthus annuus bis zu einer Off­
nungsweite von 2 [L fiihrt; dl1s AusmaB dieses Teiles der Reaktion ist ja, 
wie erwahnt wurde, von der Lichtintensitat unabhangig, man konnte ihn 
also mit der Lichtturgorreaktion an Blattgelenken vergleichen und dem­
gemaB vermuten, daB hierbei die im Karotin absorbierte Strahlung wichtig 
ist. Damit harmoniert ein weiteres,. recht bemerkenswertes Versuchs­
ergebnis: Das Wirkungsverhaltnis von blau und rot verschiebt sich mit 
abnehmender Lichtintensitat immer mehr zuungunsten von rot. Das zeigt 
fUr Helianthus annuus nebenstehende Tabelle (HARMS). 

Spalt6ffnungen von Helianthus 

Intensitat 

cal/cm'/min 

0,05 
0,035 
0,02 

unter 0,017 

annUU8. 

Gro/3enverh1lltnis des 
im Blau zu dem im Rot 

erzielten Offnungs­
maximums 

1,6 
1,8 
2,7 

anscheinend 00 

Da die erste Bewegungsphase von 
der Intensitat unabhangig ist, muB ihr 
Anteil an der Gesamtreaktion bei ab­
nehmender Lichtintensitat immer groBer 
werden. Weil bei dieser abnehmenden 
Lichtintensitat schlieBlich nur noch 
blaues Licht wirkt, ist der SchluB zu 
ziehen, daB die intensitiitsunabhiingige 
Antangsphase der Bewegung nur durch 
das blaueLicht erzielbar ist, also offenbar 
an eine Strahlungsabsorption im Karotin 

gebunden ist. Nach dieser SchluBfolgerung miiBte natiirlich auch die lang­
wellige Ultraviolettstrahlung, die vom Karotin noch gut absorbiert wird, 
stark wirksam sein; das trifft tatsachlich zu. 

Fiir die zweite, von der Lichtintensitiit abhiingige Bewegungsphase 
wiirden wir entsprechend zur Ansicht gelangen, daB eine Strahlungs­
absorption im Chlorophyll wichtig ist. Das stimmt auch mit der Gesamt­
breite des wirksamen Spektralbereiches iiberein; die vom Chlorophyll 
nicht mehr absorbierbare Ultrarotstrahlung ist unwirksam. Hochstens 
die nicht verminderte Wirkung des griinen Lichtes konnte zu Zweifeln 
fiihren; jedoch ist nach anderen Erfahrungen nicht zu erwarten, daB 
die bei den Versuchen benutzten breiten Griinbereiche bei der Gegenwart 
grofierer Chlorophyllmengen erheblich schlechter absorbiert werden als 
Blau und Rot (mit zunehmender Konzentration der absorbierenden 
Substanz miissen sich die spektralen Absorptionsunterschiede verwischtm). 

Einige Erfahrungen sprechen dafiir, daB auch die im Mesophyll absorbierte Strahlung 
einen EinfluB auf die Spaltiiffnungsbewegungen hat; die hier anzunehmenden indirekten 
Wirkungen erscheinen durchaus m6glich; zum Teil kann dabei schon die thermische Wir­
kung der absorbierten Strahlung wirksam werden; denn eine Temperaturerh6hung fiihrt 
ebenfalls zur Offnungsbewegung. Dieser Umstand k6nnte auch mitverantwortlich sein 
fiir die Beobachtung, daB anthozyanhaltige Pflanzen ihre Transpiration im Licht mehr 
erh6hen als anthozyanfreie (KOSAKA); zum Teil wird es sich hierbei aber urn einen rein 
physikalischen Effekt auf die Verdunstung handeln. 

Wie kommen nun die beiden Reaktionen, die durch Absorption im 
Karotin und die durch Absorption im Chlorophyll bedingte, zustande? 
Fiir die erstgenannte Reaktion haben wir schon auf die Ahnlichkeit mit 
den Lichtturgorreaktionen an Blattgelenken hingewiesen. DaB es sich 
im einen Fall um Turgorsenkungen, im anderen Fall um Turgorsteige­
rungen handelt, kann nach unseren Erfahrungen an den verschiedensten 
Turgorbewegungen nicht mit Notwendigkeit einen prinzipiellen Unter­
schied erweisen; wir haben die Abhangigkeit der Reaktionsrichtung von 
del' Richtung des Saugkraftgefalles zwischen Zelle und Umgebung mehr­
fach betont. Tatsachlich kann auch bei den Spaltoffnungen die Erhohung 
der Lichtintensitat in del' ersten Bewegungsphase zur Turgorsenkung 
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der SchlieBzellen fiihren. Eine Permeabilitatserhohung der SchlieBzellen 
im Licht ist nachgewiesen worden. 

Die durch Strahlungsabsorption im Chlorophyll bedingte ansehnliche 
Reaktionsverstarkung steht mit einer betrachtlichen Erhohung des osmoti­
schen Druckes im Zusammenhang; die Reaktion ist, wie schon mehrfach 
betont, von der Intensitat abhangig, anscheinend ist hier sogar das Reiz­
mengengesetz annahernd giiltig. Fiir diesen Teil der Reaktion konnen 
wir also folgendes Schema anwenden: 

Licht 
osmotisch unwirksame Substanz +- -4 osmotisch wirksame Substanz. 

Dunkelheit 

Die Verschiebung dieses Gleichgewichts wird bei jeder Anderung der 
Lichtintensitat schnell deutlich [STALFELT (2)]. 

Wir miissen uns die Bedeutung der Absorption im Chlorophyll beim 
Zustandekommen dieser Druckanderungen klarzumachen versuchen, ob­
wohl die Neubildung osmotischer wirksamer Substanz durch Photo­
synthese nicht entscheidend sein kann, obwohl es sich also um einen 
typischen Reiz- (Auslosungs-) ProzeB handelt. Und bei diesem ReizprozeB 
kommt es wiederum, wenn auch nicht auf die energetische A usnutzung , 
so doch auf die Einschaltung der Kohlensaureassimilation an; denn beim 
Fehlen von Kohlensaure in der umgebenden Luft werden die Bewegungen 
unterdriickt. Bei dieser Einschaltung der Kohlensaureassimilation wird 
anscheinend die zwangslaufig mit groBerem CO2-Verbrauch in der Zelle 
eintretende Erhohung des pa-Wertes wichtig. DaB die intrazellulare 
Wasserstoffionenkonzentration weitgehend von der (durch die Intensitat 
von Kohlensaureassimilation und Atmung bestimmten) CO2-Konzen­
tration abhangen kann, ist mehrfach festgestellt worden. Fiir Spalt­
offnungsschlieBzellen liegen unter anderem Angaben iiber Rumex acetosa 
vor (PEKAREK). Der durch Einfiihrung von Farbindikatoren gemessene 
PH-Wert des Zellsaftes betragt im Licht 6,2-5,4, im Dunkeln zwischen 
5 und 4. DaB diese PH-Schwankungen fur die AuslOsung der Bewegungs­
r:.eaktionen wichtig sind, ergibt sich aus mehreren Beobachtungen. Die 
Offnung der Spalten kann auch erzwungen werden, wenn die CO2-Produk­
tion durch Sauersto££entzug eingeschrankt wird. In Losungen abgestufter 
PH-Werte beobacht~~ man in sauren Losungen eine SchlieBbewegung, 
in alkalis chen eine Offnung (SCARTH; SAYRE). 

Die geanderte Wasserstoffionenkonzentration fiihrt zunachst zu einer 
Anderung des Kolloidzustandes; die Hydratationskapazitat eines ampho­
teren Zellsaftkolloides wird bei schwach saurer oder bei alkalischer Reak­
tion erhoht, diese Aufquellung bedingt eine Turgorerhohung (vgl. S. 87). 
Bei starker saurer Reaktion findet wieder eine Entquellung statt. Diese 
kolloidalen Umwandlungen sind auch mikroskopisch erkennbar. 

Die gleichen PH-Anderungen, die zur Aufquellung fiihren, bedingen 
sekundar noch einen (die Bewegungsreaktion steigernden) Starkeabbau. 
Auch dieser ProzeB liiBt sich unabhangig vom LichteinfluB ~urch Uber­
tragung in Losungen ziemlich hoher PH-Werte oder durch Ubertragung 
in einen kohlensaurefreien Raum erzwingen. Hierbei handelt es sich nicht 
um einen direkten EinfluB der Wasserstoffionenkonzentration auf die 
Fermentaktivitat; dieser EinfluB ist zu gering. Dagegen ist eine Anderung 
der Fermentaktivitat durch geanderten Kolloidzustand leicht moglich 
(vgl. S. 86). 

Bunning, Physiologie des Wachstums. 13 
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i) Dauerwirkungen des Lichtes auf Zellstreckung und -teilung. 

Bei der lichtbedingten Wachstumsbeeinflussung, die zu der schon 
besprochenen Lichtwachstumsreaktion fiihrt, handelt es sich - einerlei, 
ob der Lichtreiz nur voriibergehend oder dauernd einwirkt - um eine 
voriibergehende Reaktion. Das Licht kann aber auch Wachstumsande­
rungen bedingen, die wahrend der ganzen weiteren Entwicklung der 
Pflanze erkennbar bleiben, und zwar entweder (namlich dann, wenn in 
erster Linie die Zellstreckung beeinfluBt wird) an der GroBe der ganzen 
Pflanze bzw. der bestrahlten Organe erkennbar bleiben, oder (wenn auch 
die Zellteilung und vor allem die Differenzierung beeinfluBt werden) 
an der ganzen Gestaltung der Pflanze. Man bezeichnet diese Dauer­
wirkungen des Lichtes daher auch treffend als formative Wirkungen. Da 
es kaum vorkommt, daB die yom Lichtreiz bedingte vyachstumsanderung 
nur zu einer GroBenanderung, aber nicht zu einer Anderung der Pro­
portionen des Organismus fiihrt, so ist dieser Ausdruck durchaus berech­
tigt. Die formativen Wirkungen konnen sowohl bei langdauernder als 

auch nach sehr kurzer Belichtung 
eintreten; hinsichtlich der erforder­
Hchen Lichtmengen besteht zu­
meist kein erheblicher Unterschied 
gegeniiber den Lichtwachstums­
reaktionen und den phototropi­
schen Kriimmungen. 

Abb. 186. Sinapis alba. 1m Gewachshaus bzw. in der 
Dunkelkammer gewachsen. Die im Dun1!:eln gewa~hsenen 
(etiolierten) Pflanzen zeigen eine starke UberverIangerung 
der Hypokotyle, dagegen bleiben die Blatter klein und 
sie entfalten sich nicht, d. h. es tritt keine Epinastie ein. 
AuBerdem erkennt man die mangeillde Festigkeit der 
etiolierten Pflanzen. Etwa '/, der natiirlichell GroBe. 

Etiolementsverhinderung. Die 
auffalligste dieser Lichtreaktionen 
ist die Verhinderung des Etio]e­
ments. Es ist allgemein bekannt, 
daB hOhere und auch viele niedere 
Pflanzen im Dunkeln ein erheblich 
andersartiges Wachstum zeigen als 
im Licht. Bei den Bliitenpflanzen 
beobachtet manim Dunkelnhaufig 
eine starke Verlangerung der Inter­
nodien, wahrend die Blatter, jeden­
falls bei den Dikotylen, kleiner blei­
ben als imLicht (Abb.186). Bei den 
Monokotylen werden gewohnlich 
die Blatter im Dunkeln stark iiber-
verlangert, wahrend die Sprosse 

nicht oder nur wenig beeinfluBt werden. Die etiolementsverhindernde Wir­
kung des Lichtes beruht zum groBen Teil in einer H emmung der Zellstreckung. 
Dieser EinfluB des Lichtes auf die Geschwindigkeit der Zellstreckung macht 
sich haufig schon im tagesperiodischen Wechsel der Wachstumsgeschwindig­
keit bemerkbar: Viele Pflanzen strecken sich am Tage langsamer als in der 
Nacht. Sehr extrem gilt diese Regel beispielsweise fiir die Dattelpalme, 
die am Tage (und auch nachts bei kiinstlicher Beleuchtung) fast gar nicht 
wachst, wahrend der Nacht (oder bei experimenteller Verdunklung) aber 
recht schnell (MASON). 

Die scheinbar antagonistische Wirkung des Lichtes auf Blatter und 
Internodien der Dikotylen erklart sich moglicherweise einfach daraus, 
daB die Blatter durch die starke Streckung der Internodien indirekt im 
Wachstum gehemmt werden. 
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Das Licht bedingt nicht nur die Verhinderung der iibermi:il3igen Zell­
streckung, sondern es ermoglicht auch den normalen Ablauf der Differen­
zierungsprozesse. Die Gewebedifferenzierung erfolgt im Dunkeln im 
allgemeinen viel unvollstandiger als im Licht. Die Sprosse zeigen im 
Dunkeln oft einen Bau, der an den der Wurzeln erinnert; der normale 
Bauunterschied zwischen Wurzel und SproB ist also teilweise auch als 
lichtbedingt zu betrachten. Selbst das Fehlen der Endodermis in den 
meisten oberirdischen Sprossen ist nur eine Folge der Einwirkung des 
Lichtes. Speziell fUr Vicia- und Pi8um-Sprosse wurde gezeigt, daB sie 
im Dunkeln ebenso wie die Wurzel eine Endodermis mit CASPARYSchem 
Streif ausbilden (PRIESTLEY und EWING). 

Das Fehlen des Chlorophylls in den haufigeren Fallen des Etiolements 
hat mit diesem unmittelbar nichts zu tun. Bei den meisten Pflanzen, 
namentlich den Angiospermen ist ja fUr die Chlorophyllbildung ebenso 
wie fur die normale Gestaltbildung Licht erforderlich; nur die Karotin· 
und Xanthophyllfarbstoffe werden (wenn auch in weniger groBer Menge) 
schon im Dunkeln gebildet. Der ChlorophyHmangel darf schon darum 
nicht als Ursache des Etiolements betrachtet werden, weil viele Pflanzen 
im Dunkeln zwar etiolieren, aber doch Chlorophyll bilden. Das trifft 
fUr Algen, Moose, einige Pteridophyten und fUr Koniferen zu. Ferner 
ist zu beachten, daB ChlorophyHbildung und Etiolementsverhinderung 
nicht in gleicher Weise von der Lichtfarbe abhiingig sind (bei der Chloro­
phyllbildung ist langwelliges Licht stark wirksam, wahrend fUr die forma­
tiven Wirkungen vor aHem der Bereich kurzwelligen Lichtes in Frage 
kommt). Endlich ergrunen ja manche Pflanzen aus verschiedenen im 
Erbgut oder der Umwelt liegenden Grunden auch im Licht nicht, und 
diese Pflanzen zeigen dann trotzdem nicht die Etiolementserscheinungen. 

Wenngleich bei der Verhinderung des Etiolements noch andere V or­
gange stattfinden mussen, als etwa zur Entstehung der Lichtwachstums­
reaktionen, so durfen wir doch annehmen, daB wieder die gleichen Primar­
vorgange ablaufen, wie bei der Einleitung der Lichtwachstumsreaktionen 
oder der phototropi­
schen Krummungen. 
Von zahlreichen Auto­
ren wurde ubereinstim­
mend gefunden, daB die 
blauviolette Strahlung 
bei der Verhinderung 
des Etiolements am 
wirksamsten ist. Strah­
len mit Wellenlangen 
uber 520-530 mlL sind 
zumeist ganz wirkungs· 
los; d. h. die Pflanzen 
etiolieren im gelben und 
roten Licht (wie auch . UI Abb.187. Coprinus lagopu •. Formative Wirkung verschiedener Spektral-
1m trarot) ebenso wie bereiche. Die Kultur erfolgte in blauem (links), blaugriinem (Mitte) bzw. 
. "11' D k lh't gelbgriinem Licht (rechts). Je langwelliger das Licht ist, um so mehr In vo Iger un e eI wirkt' es wie Dunkelheit; das kurzwellige Licht (blau) hat also die starkste 
(POpp; SHIRLEY; TEO- formative Wirkung. Nach BORRISS. 

DORESCo;FuNKE). Hier-
nach darf angenommen werden, daB fUr die Wachstumsbeeinflussung in 
erster Linie die Strahlungsabsorption im Karotin oder verwandten Farb­
stoffen wichtig ist. Das trifft auch fUr das bei mehreren Pilzen (an Frucht-

13* 
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korpern und Sporangientragern) beobachtete Etiolement zu (Abb. 187). 
Auch bei diesen Objekten wurde eine spektrale Wirkungskurve gefunden, 
die der fiir die phototropischen Kriimmungen und fiir die Lichtwachstums­
reaktionen bekannten durchaus entspricht. 

Dennoch verdient es besondere Beachtung, daB in man chen Fallen 
Beobachtungen gemacht wurden, die fiir die Bedeutung einer Strahlungs­
absorption im Chlorophyll sprechen. Da diese Sonderfalle vielleicht 
leichter zu verstehen sind, wollen wir hier auf sie zunachst eingehen. 
Schon beim Studium der Lichtwachstumsreaktionen und der photo­
tropischen Kriimmungen konnten wir auf die gelegentliche Mitwirkung 
der im Chlorophyll absorbierten Strahlung hinweisen; wir betonten dabei 
die photodynamische Wirksamkeit des Chlorophylls, die es offenbar 
bedingt, daB bei der Bestrahlung wachstumsfordernde Stoffe, speziell 
die photolabile Form des Auxins zerstort werden kann. Die durch einen 
solchen einfachen photochemischen ProzeB bedingte Wachstumshemmung 
kann auch bei der Verhinderung des Etiolements durch Licht beteiligt 
sein. Allgemein anwendbar ist eine derartige Erklarung aber nicht; denn 
etiolierte Pflanzen enthalten in der Regel keine groBeren Auxinmengen 
als normale; zumeist sind die normalen sogar auxinreicher, da sie mit 
Hilfe des Lichtes Auxin neu herstellen. Anders verhalt es sich jedoch in 
sehr jungen Keimpflanzen, die noch einen groBen Auxinvorrat aus dem 
Samen besitzen. Bei solchen Pflanzen erweist sich iiberraschenderweise 
das rote Licht als wirksamer' bei der Etiolementsverhinderung als das 
blaue. Auch blaues Licht zeigt aher eine ansehnliche Wirksamkeit; eine 
geringere das griine. Die somit durch Strahlungsabsorption im Chloro­
I?hyll bedingte Wachstumshemmung beruht auf einer Zerstorung des im 
UberschuB vorhandenen Auxins, und zwar findet diese Auxinzerstorung 
vorwiegend im Blatt statt, in dem sich das Auxin ebenso wie das 
als Sensibilisator notwendige Chlorophyll in groBer Menge vorfindet 
(wenn auch das Chlorophyll erst infolge der Beleuchtung seIber entsteht). 
Bei dieser Wuchsstoffinaktivierung in jungen Keimpflanzen handelt es 
sich offenbar urn den gleichen ProzeB, der bei einseitiger Beleuchtung 
des Keimlings oder noch besser durch alleinige Beleuchtung eines der 
beiden Keimblatter zur Kriimmung des Hypokotyls fiihrt (S. 176). Auch 
bei Avena-Koleoptilen ist diese Auxinzerstorung durch Licht im Zusammen­
hang mit der formativen Wirkung festgestellt worden (KATUNSKIJ). Das 
Licht kann bei Dikotylen und bei Gramineen schon dann eine sehr ansehn­
liche Auxinzerstorung und damit eine betrachtliche formative Wirkung 
ausiiben, wenn die Pflanzen ihm nur einige Minuten ausgesetzt sind. In 
diesen Sonderfallen junger Keimlinge, wo die Lichtwirkung auf einer mit 
dem Sensibilisator Chlorophyll vollzogenen Auxinzerstorung beruht, bleibt 
die Wirkung natiirlich nicht auf das bestrahlte Organ beschrankt; sie zeigt 
sich vielmehr in allen Organen, die vom bestrahlten her mit Auxin ver­
sorgt werden. 

Ganz anders steht es bei den haufigeren Formen der Etiolementsver­
hinderung, in denen nur das kurzwellige Licht wirksam ist. Die starke 
Streckung der Internodien in alteren Pflanzen kann, wie gesagt, nicht 
aus einem AuxiniiberschuB erklart werden; sie ist ja mit einem unter­
normalen Auxingehalt verkniipft. Und die andersartige Wirkung des 
Lichtes bei alteren Pflanzen kommt auch darin zum Ausdruck, daB sich 
jetzt nur noch in den direkt bestrahlten Zellen eine Wirkung zeigt. Es 
ist festgestellt worden, daB bei der Beleuchtung einzelner Zonen oder ein­
zeIner Organe einer Pflanze nur diese und hochstens noch ihre unmittelbare 
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Nachbarschaft die formative Beeinflussung zeigen. Und auch schon der 
EinfluB auf die nachste Nachbarschaft kann auf das im Organ zerstreute 
Licht zuruckgefiihrt werden. DaB das Blaulicht nicht durch Hormon­
zerstorung oder Hormoninaktivierung wachstumsbeeinflussend wirkt, er­
kennen wir auch aus dem Fehlen eines Unterschiedes in der Beeinflussung 
von Testpflanzen durch den PreBsaft etiolierter oder nichtetiolierter 
Pflanzen (TRUMPF). 

Uber die Art der Wirkung des Blaulichtes auf die Zellen wissen wir 
ebenso wie beim entsprechenden zum Phototropismus fiihrenden Ge­
schehen nichts Genaueres. Es ist aber anzunehmen, daB die Anderung 
des "Reaktionsvermogens auf Auxin" (wie sich manche Forscher wieder 
ausdrucken wurden) in beiden Fallen ahnlicher Natur ist, also Produkte 
photochemischer Karotinumwandlung beteiligt sind. So ist speziell wieder 
mit der Moglichkeit zu rechnen, daB die Auslosung typischer (dem 
Alles-oder-Nichts-Gesetz folgender) Erregungsvorgange beteiligt ist. Dafiir 
spricht vor allem die Beobachtung, daB Pflanzen, die dem Licht aus­
gesetzt sind, und infolgedessen oft Erregungsvorgange zeigen, nicht die 
gleiche Internodienlange erreichen wie die weniger intensivem Licht aus­
gesetzten. Dabei ist insofern an einen ursachlichen Zusammenhang zwischen 
den lichtbedingten Erregungsvorgangen und dem gehemmten Internodien­
wachstum zu denken, als die gleiche formative Wirkung erreicht werden 
kann, wenn die Erregungsvorgange nicht durch intensive Sonnenstrahlung, 
sondern durch wiederholte mechanische Reizung ausgelost werden [UM­
RATH (2); vgl. S. 151]. 

Die Ahnlichkeit in den Wirkungen mechanischer und photischer Reizung 
erstreckt sich aber nicht nur auf die gleichartige Beeinflussung des Langen­
wachstums, sondern gilt weitgehend auch noch fur die Differenzierungs­
prozesse. Wir erwahnten schon fruher, daB eine mechanische Reizung 
(ebenso wie das Licht) die Ausbildung von Festigungsgewebe fordert. 
Man konnte in beiden Fallen zwischen diesem EinfluB auf die Aus­
bildung des Festigungsgewebes und uberhaupt der Wandverdickungen 
(auch in den Parenchymzellen) einerseits und auf die Zellstreckung an­
dererseits einen ursachlichen Zusammenhang sehen. Die Geschwindig­
keit der Zellstreckung ist ja von der Dehnbarkeit der Membranen ab­
hangig. Ubrigens kann auch bei Pilzen durch mechanische Reizung eine 
ahnliche Etiolementsverhinderung hervorgerufen werden wie durch Licht 
(BORRISS). 

Mit diesen Hinweisen solI aber nicht behauptet werden, daB iiberhaupt keine Unter­
schiede in den Reaktionen der Pflanzen auf mechanische und photische Reize bestehen. 
Solche Unterschiede sind schon darum zu erwarten, weil bereits die durch das Licht be­
dingten physiologischen Primiirvorgiinge recht mannigfaltiger Natur sind (Ausliisung von 
Erregungsvorgangen, Beeinflussung von Plasmakolloiden, Inaktivierung von Auxinen, 
Ermiiglichung der Kohlensaureassimilation) und zum mindesten einiger dieser primaren 
Wirkungen nicht auch durch mechanische Reize erreicht werden kiinnen. 

Teilungsbeeinflussung. Bei der Wirkung des Lichtes auf Differen­
zierungsprozesse sind oft nicht nur Beeinflussungen der Zellstreckung, 
sondern auch Wirkungen auf die Zellteilung im Spiel; dabei handelt es 
sich zum Teil um Prozesse, die nicht durch Strahlungsabsorption im 
Karotin eingeleitet werden, die also etwas anderes darstellen als die ge­
laufigeren FaIle der Etiolementsverhinderung. Ein einfaches Beispiel 
bietet die Wachstumsbeeinflussung des sog. Mesokotyls, also des ersten 
Internodiums, der Gramineenkeimlinge. Dieses Organ kann im Dunkeln 
eine Lange von mehreren Zentimetern erreichen, wahrend es dann, wenn 
auf den ganz jungen (1-2 Tage alten) Keimling Licht einwirkt, nur wenige 
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Millimeter groB wird oder iiberhaupt keine makroskopisch erkennbare 
Lange erreicht (LANGE). Man hat gelegentlich angenommen, es handle 
sich um eine Reaktion, die durch lichtbedingte Auxinzerstorung in der 
KoleoptiIe bedingt wird. J edoch hat sich einerseits herausgestellt, daB 
hierbei ganz wesentlich ein EinfluB auf die ZellteiIung beteiligt ist, wahrend 
ja das Auxin in erster Linie ein Hormon der Zellstreckung darstellt; 
andererseits konnte durch gesonderte Beleuchtung einzelner Zonen des 
jungen Keimlings ermittelt werden, daB es auf die Bestrahlung des "Meso­
kotyls" seIber ankommt, und zwar ist vor allem dessen obere Region, 
in der das Meristem liegt, lichtempfindlich. Schon eine wenigstiindige 
Bestrahlung dieser Zone verhindert fiir den ganzen weiteren Entwick­
lungsgang die ZellteiIungen. Dabei wurde an die Inaktivierung eines 
Zellteilungshormons gedacht [AVERY, BURKHOLDER und CREIGHTON (2); 
INGE und LOOMIS; ARAKI und HAMADA]; es diirfte sich dann aber wieder 
nicht um eine direkte Wirkung des Lichtes auf das Hormon handeln, 
sondern um einen durch sensibilisierend wirkende Pigmente vollzogenen 
ProzeB. Die hierbei wichtigen Pigmente sind nicht mit Karotin identisch; 
denn auch rotes Licht, selbst langwelliges rotes Licht, hat einen starken 
EinfluB. 

Es ist nicht sicher, ob die absorbierte Strahlung bei dieser Reaktion 
auf dem Wege iiber photochemische Prozesse wirksam wird. Auch eine 
wahrend der kurzen Zeit des empfindlichen Stadiums, also 1 bis hoch­
stens 2 Tage nach dem Beginn der die Keimung einleitenden Quellungs­
prozesse, einwirkende erhohte Temperatur verhindert das Auswachsen 
des ersten Internodiums. Die absorbierte Strahlung muB also zum Teil 
schon durch ihre Transformation in Warme einen EinfluB ausiiben. 

In anderen Fallen wirkt das Licht teilungsfordernd. Das haben schon 
die alteren Versuche KLEBS an Farnvorkeimen gezeigt. Bei schwachem 
Licht bilden sich nur lange Schlauche, Teilungen fehlen. Die Zelle kann 
dabei etwa 100fach so lang werden wie die normale. Wachsen die Vor­
keime in hoherer Lichtintensitat, so beobachtet man das Auftreten von 
Querwanden in den Schlauchen. Bei noch hOherer Intensitat erfolgen 
auch Teilungen parallel zur Langsachse, so daB ein flachenformiges Ge­
bilde entsteht. Erst bei weiterer Steigerung der Lichtintensitat kommt es 
zur Teilung in der dritten Raumrichtung, dann also erst bildet sich das 
mehrschichtige Prothallium aus. Nach den KLEBsschen Untersuchungen 
hemmt blaues Licht die iibernormale Streckung; wahrend rotes Licht in 
dieser Hinsicht wirkungslos ist. Soweit stimmen die Beobachtungen also 
mit den Erfahrungen iiber die einfachen Etiolementserscheinungen iiber­
ein. Es kommt (nach KLEBS) nur noch hinzu, daB blaues Licht zugleich 
die Teilung fordert. Auch das konnte iibrigens fiir die Bliitenpflanzen 
zutreffen. - Nach neueren Untersuchungen mit engeren Spektralbereichen 
liegen die Dinge noch etwas komplizierter. Am auffalligsten ist es stets, 
daB blaues Licht das Langenwachstum hemmt, und zwar ist hierbei der 
Bereich zwischen etwa 400 und 500 m{L am wirksamsten, so daB keine 
Bedenken bestehen, die starke Wirkung dieses kurzwelligen Lichtes 
ebenso wie bei den Bliitenpflanzen auf die durch Strahlungsabsorption 
im Karotin eingeleiteten Prozesse zuriickzufiihren. Eine Hemmung des 
Langenwachstums wird aber ferner (wenn auch erheblich schwacher) 
durch orangefarbenes Licht (bei etwa 655 m{L) erreicht; hier ware - auch 
wieder durch die Analogie zu den Erfahrungen an Bliitenpflanzen ge­
sttitzt) an die Wirksamkeit der im Chlorophyll absorbierten Strahlung 
zu denken. Jedoch wurde noch gefunden, daB auch das kurzwelligste 
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Ultrarot hemmend wirkt (Abb. 188). Dieser bemerkenswerten Erscheinung 
sind wir auch schon bei der Betrachtung des Lichteinflusses auf die Samen­
keimung begegnet. Auch bei einigen Reizbewegungen, so bei den licht-
bedingten Bewegungen von M imosa- 1.2 

Blattern ist eine starke Wirkung dieses min. 
Gebietes an der Grenze von Rot und 
Ultrarot ermittelt worden (BURHOLDER 49 
und PRATT); es scheint also, daB hier .~ 
die Absorption in einer weitverbreite- i 46 
ten Substanz wichtig ist. ~ 

Es ist natiirlich nicht unbedingtnotwendig, ~ 43 
fiir die zwischen den genannten hemmenden 
Bezirken liegenden fordernden auch wieder 
elektivabsorbierende Substanzen anzunehmen. 
Vielmehr konnte der ganze Bereich von etwa 
1000-350 m", einen wachstumsfordernden Ein­
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fluB ausiiben, und diese Forderung wird eben 
nur dort, wo die genannten Substanzen absor­
bieren, von der Hemmung unterdriickt. Diese 
Frage bedarf noch einer sorgfaltigen Unter­
suchung mit engeren Spektralbereichen. 

Abb. 188. Protonemawachstum von Pteridium 
aquilinum unter dem EinfluJl von Strahlen ver­
schiedener Welleniangen. Angegeben sind die nach 
8tagiger Kuitur gemessenen Durchschnittsiangen. 

Nach ORTH. 

Organbildung, Sexualitat. Noch schwieriger ist das Eindringen in die 
komplizierten Vorgange der Lichtwirkung auf die Organbildung. Allgemeine 
Gesichtspunkte lassen sich hier vorlaufig nicht herausarbeiten, so daB 
wir uns mit der Zusammenstellung einiger Tatsachen begnugen mussen. -
Schon der Hinweis auf die Farnprothallien zeigte, daB fur die normale 
Entwicklung des Archegoniatengametophyten das Licht noch viel not­
wendiger ist als fur die Entwicklung der Blutenpflanze (bei der die forma­
tiven Wirkungen also nicht ganz so tiefgreifend sind). Das wird besonders 
deutlich, wenn man nicht nur die ersten Teilungen, sondern auch den 
weiteren Entwicklungsgang verfolgt. Beim Thallus von Marchantia 
zeigt sich beispielsweise, daB die Ausbildung der Luftkammern in der 
Dunkelheit unterbleibt. 1m roten Licht (das ja yom Thallus infolge 
dessen Chlorophyllgehalts am starksten absorbiert wird) konnte ein nor­
maIer Ablauf der Differenzierungsprozesse beobachtet werden, wahrend 
die Luftkammern im blauen Licht zwar angelegt werden, die Ausbildung 
der Assimilationszellen aber unterbleibt. Am meisten wie Dunkelheit 
wirkt das (am wenigsten absorbierte) grune Licht (FORSTER). Ebenso 
unterscheiden sich auch die einzelnen Spektralbereiche bei der Licht­
wirkung auf die Ausbildung beblatterter 
Pflanzen an Laubmoosprotonemen (PRINGS­
HElM). - Bei Hefe hemmt blaues Licht die 
Zellteilung, wahrend langerwelliges fordert. 
Dagegen ist fur die Sporenbildung der Pilze 
blaues Licht oft sehr vorteilhaft oder sogar 
unerlaBlich (RABINOWITZ und SORENI). Bei 
vielen Pilzen ist das kurzwellige Licht vor 
allem fiir die Anlage der Fruchtkorper 
notwendig. So gibt beispielsweise die 
nebenstehende Tabelle die Haufigkeit der 

Ascophanus, Fruchtkorper­
bildung im Licht. 

Spektraibereich 
m", 

630--Rotende 
500--550 
490--540 
430--480 

I Anzahi 
der Fruchtkiirper 

auf gieichen 
I Myceimengen 

26 
189 

5731 
5667 

Fruchtkorperbildung bei Ascophanus in verschiedenen Spektralbereichen 
an (STOLL). 

Auch fur diese Lichtreizwirkung genugen recht kurze Expositions­
zeiten, z. B. konnten bei Pyronema conlluens ausreifende Fruchtkorper 
bereits durch 2stundige Belichtung (500 Lux) erzielt werden (KERL). 
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Ferner zeigt sich wieder das V orhandensein einer besonders sensiblen 
Periode; nur wenige Tage bleibt die maximale Sensibilitat erhalten. 
Durch die Belichtung entsteht hier in den Hyphen ein rosa Pigment, 
also wohl ein Karotinoid. Das ist insofern bemerkenswert, als auch bei 
Mucorineen eine Beziehung zwischen Karotinanhaufung und Ausbildung 
der Sexualorgane festgestellt wurde. - Am weitesten ist die Analyse in 
dieser Hinsicht kurzlich bei den Gameten von Ohlamydomonas eugametos 
gelungen. 1m Licht bilden sich allem Anschein nach Karotinoide, und 
zwar nacheinander Crocin, cis-Crocetin und trans-Crocetin. Crocin 
bedingt Bildung und Beweglichwerden der GeiBeln (bereits ein Molekul 
je Zelle geniigt); cis- und trans-Crocetin wirken je nach dem Mischungs­
verhaltnis (3: 1 bzw. 1: 3) als ~- bzw. d'-Kopulationsstoff (MOEWUS). 

Bei hoheren Pflanzen sind es namentlich die Bliiten, deren Anlage 
und Ausbildung zumeist an die Gegenwart von Licht gebunden ist. In 
einigen Sonderfallen sind aber auch recht erhebliche Umgestaltungen 
vegetativer Organe beobachtet worden. So kann etwa darauf hingewiesen 
werden, daB die Flachheit von Opuntiensprossen eine Lichtreizwirkung 
darstellen kann; im Dunkeln beobachtet man namlich eine Ruckkehr 
zu der urspriinglicheren radiaren Form. Auch die rundliche Form der 
ersten von einer Oampanula rotundifolia angelegten Blatter erklart sich 
aus der dann zumeist herrschenden geringen Lichtintensitat; die spater 
angelegten Blatter konnen ebenfalls rundlich werden, wenn die Licht­
intensitat experimentell vermindert wird. 

Induktion der Polaritat. Endlich sind noch die Einfliisse auf die Polari­
tat zu erwahnen. In den Fucaceen-Eiern wird die Polaritat vor allem durch 
das Licht determiniert, indem namlich die erste Zellwand so angelegt 
wird, daB das Rhizoid auf der lichtabgewandten Seite entsteht (im Dunkeln 
maeht sieh die Wirkung anderer Faktoren geltend). Die maximale Emp­
findlichkeit wird 8 Stunden nach der Befruchtung erreicht, 8 Stunden 
spater ist sie ganz abgeklungen (KNAPP; WHITAKER und LOWRANCE). 
Auch hier sind wieder nur Strahlen unter etwa 520 m[L (also die in gelben 
Pigmenten absorbierbaren) wirksam (MOSEBACH). 

Auch bei keimenden Equisetum-Sporen bedingt das Licht die Polari­
tat; die erste erkennbare Lichtwirkung besteht hier in einer Chromato­
phorenanhaufung auf der Lichtseite, dadurch scheint dann sekundar 
die Orientierung der Kernspindel determiniert zu werden (NIENBURG). 
Wahrend sieh die Kernspindel bei Fucus und Equisetum parallel zur 
Liehtrichtung stellt, wird sie bei Eremosphaera viridis auffalligerweise 
senkrecht dazu angelegt (W AKEMANN -BONNE). 

Bei den Gametophyten von Farnen und Lebermoosen hat das Licht 
einen hervorragenden EinfluB auf die Bestimmung der Dorsiventralitat. 
Zur Untersuchung sind die Brutkorper der Marchantiaceen (Marchantia, 
Lunularia) besonders geeignet. Fur die Induktion der Dorsiventralitat 
geniigen selbst von Intensitaten, die wesentlich geringer sind als die des 
Sonnenlichtes, wenige Stunden. Die dem Licht zugewandte Seite wird 
naturgemaB zur morphologischen Oberseite. Auch hier sind neben dem 
Licht noch andere Faktoren, wie namentlich die Schwerkraft und das 
Substrat wirksam, jedoch ist deren EinfluB so gering, daB er erst bei 
Versuchen ohne einseitig einfallendes Licht erkennbar wird (FITTING). 

In den Assimilationsorganen der Bliitenpflanzen ist die Dorsiventralitat 
zumeist bereits erblich determiniert; seltener wird sie durch die Schwer­
kraft oder durch Licht bestimmt. In diesen Fallen, in denen die Dorsi­
ventralitat durch Licht bestimmt wird, ist sie auffalligerweise (im Gegensatz 
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zum Marchantia-Thallus) nicht stabil, sondern labil. Die assimilierenden 
Wurzeln mancher epiphytischer Orchideen (Taeniophyllum, Phalaenopsis) , 
die Cladonien von Phyllocactus grandis sowie die Blatter von Podocarpus 
imbricata konnen hier als Beispiele genannt werden. Auch bei manchen 
Iris-Arten ist die Dorsiventralitat der Blatter aitiogen, jedoch in erster 
Linie durch die Schwerkraft bestimmt (IMAMURA). 

k) Lichtwirkung und Tagesrhythmik. 
Sensibilitatswechsel. Obwohl wir uns nur mit einigen der zahlreichen 

Lichtreizwirkungen auf die Pflanze beschaftigen konnten, ist uns doch 
eine iiberaus groBe Mannigfaltigkeit entgegengetreten, die nicht nur 
in quantitativen, sondern auch in qualitativen Unterschieden der 
Reaktionen deutlich wurde. Eine Ursache der qualitativen Reaktions­
verschiedenheiten lernten wir in dem Vorhandensein mehrerer absor­
bierender Substanzen kennen, die nach einer Strahlungsabsorption spezi­
fische Prozesse einleiten, so daB beispielsweise (wie bei der Beeinflussung 
der Samenkeimung) die im Karotin absorbierten Strahlen Prozesse ein­
leiten konnen, die den durch Absorption im Chlorophyll bedingten physio­
logisch entgegengesetzt sind. Ferner kann aber auch durch Absorption 
in ein und derselben Substanz je nach dem sonstigen physiologischen 
Zustand der Pflanze ein von Fall zu Fall verschiedener ProzeB bedingt 
werden. Das gilt nicht nur beim Vergleich verschiedener Pflanzenarten, 
sondern auch schon fUr ein und dasselbe Individuum, dessen "Stimmung" 
durch innere und auBere Faktoren modifizierbar ist. Beispiele fiir einen 
aus inneren Ursachen, also endogen bedingten Stimmungswechsel lernten 
wir kennen: Gramineen-Mesokotyle, Fucus-Eier und fruchtkorperbildende 
Pilzmycelien durchschreiten im Verlaufe ihrer Entwicklung eine sensible 
Periode. Das Wechseln von Perioden verschiedener Aktivitat kann aber 
auch mehrlach im Verlaufe der ontogenetischen Entwicklung erfolgen, 
und zwar namentlich im Zusammenhang mit dem fmher besprochenen 
ungefahr jahres- oder tagesperiodisch ablaufenden allgemeinen physio­
logischen Aktivitatswechsel. Es leuchtet ein, daB diesem jahres- und 
tagesperiodischen Wechsel von Ruhe und Aktivitat zum mindesten auch 
ein quantitativer Wechsel der Lichtempfindlichkeit entspricht. Der 
jahresrhythmische Aktivitatswechsel fiihrt begreiflicherweise in erster 
Linie zu einem solchen quantitativen Wechsel: wahrend der Winterruhe 
reagiert die Pflanze auf Lichtreize ebensowenig wie auf andere Eeize. 
Dagegen ist der .. tagesperiodische Wechsel des inneren Zustandes auch 
mit qualitativen Anderungen der Reaktionsweise auf Lichtreize verkniipft. 
Manche Pflanzen reagieren wahrend der einen (also etwa 12 Stunden 
dauernden) Phase ihrer endogenen Rhythmik (sie sei Morgenphase 
genannt) ganz anders auf Lichtreize als wahrend der anderen (auch 
etwa 12 Stunden dauernden) Phase (die als Abendphase bezeichnet 
sei). Dieser Wechsel der Reaktionsweise hat sich in neuester Zeit zum 
Verstandnis des Entwicklungsganges der Pflanze als iiberaus wichtig 
erwiesen. Das hatte schon aus Untersuchungen fiber die endogene Tages­
rhythmik, die uns namentlich durch das Studium von tagesperiodischen 
Bewegungsvorgangen bekannt ist, vorausgesehen werden konnen. Tat­
sachlich aber wurde die physiologische Bedeutung des endogenen tages­
periodischen Stimmungswechsels erst durch das Studium der Entwick­
lungsprozesse seIber (namentlich an landwirtschaftlich oder gartnerisch 
wichtigen Pflanzen), namlich durch das Studium der sog. photoperiodi­
schen Reaktionen deutlich. 
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Tagesperiodische Bewegung. Bevor wir auf die photoperiodischen 
Reaktionen eingehen, beschaftigen wir uns noch mit den tagesperiodischen 
Bewegungsvorgangen, den sog. Schlafbewegungen; denn hierbei konnen 
wir die Gesetze des Zusammenspiels von endogener Rhythmik und tages­
periodischen Licht-Dunkelwechsel gut kennenlernen. Es bedurfte vieler 
experimenteller Untersuchungen und Diskussionen, bis die entscheidende 
Bedeutung der endogenen Tagesrhythmik bei der Entstehung der tages­
periodischen Bewegungen uberhaupt klar erkannt und sicher gesteHt 
wurde [vgl. BUNNING (1)]. Die Schwierigkeit besteht vor aHem darin, 
daB der Verlauf der endogenen Rhythmik namentlich hinsichtlich der 
tageszeitlichen Lage seiner einzelnen Phasen sehr von den auBeren Fak­
toren, besonders vom Licht, aber auch von der Temperatur, abhangig ist. 
Man kann daher bei den Bewegungen zunachst den Eindruck gewinnen, 
es mit aitiogenen (durch den Wechsel auBerer Faktoren bedingten) Reak­
tionen zu tun zu haben. 

Abb. 189. Phaseolus multi/lorus in Tagstellung (links) und Nachtstellung (rechts). In der Nacht erfolgt eine 
Senkung der Blattspreiten, aber zugleich cine Rebuug der Blattstiele. 

Bei den Schlafbewegungen (PFEFFER; STOPPEL; KNIEP; KLEIN­
HOONTE) handelt es sich ja um tagesperiodische Bewegungen von Bliiten­
oder Laubblattern (Abb. 189, 190). Die Blutenbla~.tbewegungen fuhren 

11 12 

zum Offnen und SchlieBen 
der Bluten, die Bewegungs­
richtung ist also durch die 
Langsachse des Organs de­
terminiert. Dagegen wirddie 
Bewegungsrichtung bei den 
Laubblattern nicht durch 
eine lediglich aus inneren 
Bedingungen entstandene 
Dorsiventralitat bestimmt, 
sondern durch das Schwere-Abb.190. Normale tagesperiodische Bewegung eiues Primarblattes 

von Phaseolus muUi/lorus. feld der Erde. Diese schwer-
kraft bedingte Dorsiventra­

litat ist - nebenher bemerkt - bei einigen Pflanzen stabil, bei anderen 
labil. Bei jenen (den "autonyktitropischen", Z. B. Acacia und Biophytum) 
verlaufen die Bewegungen also nach einer InversteHung der Pflanze in 
bezug aUf diese in der alten Richtung, beim anderen Typ, den "geonykti­
tropischen" Pflanzen, verlau~en die Bewegungen nach der Inversstellung 
der Pflanze hingegen bezughch des Schwerefeldes der Erde in der alten 
Richtung. 

Sowohl bei den Laub- als auch bei den Blutenblattern zeigen die 
Bewegungen eine deutliche Beziehung zum Licht-Dunkelwechsel; jedoch 
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ist diese Beziehung nicht so eng, daB eine vollige Parallelitat zwischen 
dem jeweiligen Gang der Bewegung und der Anderung der Beleuchtungs­
verhaltnisse bestehen muB. 
Vielmehr kann die eine Phase 
der Bewegung, sagen wir etwa 
die Rebung des Laubblattes 
oder die Bewegung des Bliiten­
blattes zum Bliiteninnern, je 
nach der Spezies eine ganz ver­
schieden lange Zeit nach dem 
Ubergang vom Licht zur Dun­
kelheit einsetzen; sie kann 
aber bei anderen Arten auch 
schon vor diesem Beleuch­
tungswechsel beginnen. Diese 
Verschiedenheiten der Reak­
tionsweise kommen z. B. darin 
zum Ausdruck, daB die Bliiten 
verschiedener Pflan­
zen zu ganz verschie­
denen Tageszeiten ge­
offnet sind (Abb.191). 

Da die Bewegun­
gen eine deutliche Be­
ziehung zur Rhythmik 
auBerer Faktoren, na­
mentlich zum Licht­
und Temperaturwech­
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Abb. 191. I'lffnungsperiode der Bliiten einiger Pflanzen. 
Die Zeiten, wahrend der die Bliiten geoffnet sind, wurden 

schraffiert gezeichnet. 

Abb. 192. Canavalia ensiformis unter dem Einfluf3 eines inversen Beleuch­
tungswechsels, also am Tage verdunkelt, in der Nacht kiinstlich beleuchtet. 
Die Blattbewegungen verlaufen so, wie es dem geanderten Beleuchtungs­
wechsel entspricht. (Iufolge der Rebeliibertragung beim Registrieren 
entspricht einer Blatthebung eine Kurvensenkung). Ab 22. 10. wurde 
konstante Dunkelheit gegeben; die Pflanze setzt die zeitlich verschobene 

sel zeigen, kann es kei­
nem Zweifel unterlie­
gen, daB dieseFaktoren 
normalerweise den ta­
geszeitlichen Gang der 
Bewegung bestimmen. 
Das ergibt sich besonders 
deutlich aus der Moglich­
keit einer zeitlichen Ver­
schiebung der Bewegungs­
phasen durch eine Ver­
anderung der zeitlichen 
Lage von Dunkel- und 
Rellperioden. Es ist z. B. 
nicht schwierig, durch Ver­
dunklung am Tage und 
Beleuchtung in der Nacht 
die Blattsenkung am Tage, 
die Rebung in der Nacht 
zu erreichen (Abb. 192). 
Auch folgen die Bewegun­
gen nicht nur dem nor­

Bewegung fort. N ach KLEINHOONTE. 

II. 13.X1lt7 
: i:\sltiindigem Licht-Dunkel­

wechsel werden Bewegungen ausgefiihrt, die diesem Wechsel 
synchron verlaufen. J edoch beginnt die Rebung nicht-wie normaler· 
weise - schon in der Dunkelperiode, sondern erst zu Anfang der 
Lichtperiode. Die Senkungs- (und auch die Rebungs-) Maxima werden 
also (relativ zum Licht-Dunkelwechsel) erst spat erreicht. Nachher 
sieht man in konstanter Dunkelheit das Auftreten der Tagesperiode. 

N ach KLEINHOONTE. 

malen, etwa 12: 12stiindigen Wechsel von Licht und Dunkelheit, sondern 
ebenfalls einem langsameren, z. B. dem 18: 18stiindigen, und einem schnel­
leren, etwa dem 8: 8stiindigen (Abb. 193). Manche Pflanzen (z. B. Albizzia) 
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folgen sogar noch sehr schOn einem 3: 3stiindigen Licht-Dunkelwechsel 
(Abb. 194); schlieBlich aber tritt jedenfalls bei vielen Arlen (zu denen 
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Abb,194, Die Blattbewegungen von Albizzia lophanta folgen sowohl einern 6:6stiindigen, als aueh einern 
3: 3stiindigen BeleuehtungsweehseJ. Wlihrend der anderen Zeiten wurde kontinuierlieh beleuehtet, Die 

24-Stunden-Autonornie ist also bei dieser Pflanze wenig ausgepriigt, Naeh PFEFFER. 

namentlich die am besten untersuchten, namlich Phaseolus und Canavalia) 
gehoren, sowohl bei zu schnellem als auch bei zu langsamem Licht­

Dunkelwechsel eine Grenze auf: Die 
24~ 12 24l\ 12 Mh 12 24' 12 241\ 12 241. 12 241. Blatter zeigen dann zwar oft noch 

p.~~ .~ @: i" ,"'I; ~ ,~ I ~ : ~ ~: ~ eine gewisse Beeinflussung durch die 
~ , .~ ~' I ' ~ : i' ~ i I~ I~! ~ AuBenrhythmik, jedoch tritt gleich-
~ It \ ! r ~ I ~ I: t:::\ zeitig trotz der abweichenden AuBen-
~ i ~If: : : ~ Ii" ': ~ {i rhythmik eine deutliche Tagesperiode 
~ ! 1';, I I : r": I ~ : ~ I i , zum Vorschein (Abb. 195, 196). Aber 
~ ! V i"IJ i '~ If i i ~ auch eine nur geringe Abweichung von 
~ : ~ ,~ Iv,~ I ~ i ~ I~ ~ i I ~ der 12: 12stiindigen AuBenrhythmik 
~ I, 10 ,, : I f'\ : 0 1" I "',' I bedingt schon, daB die Schlafbewegun-
". ". ". : : 1:--; I ~ .~ I I~ 

, 15. gen nicht mehr ganz normal verlaufen; 
A:;~5. ;!~avali:~nsilor~s. Bei 6:6stii::rn wahrend die Nachtstellung normaler­
Lieht-DunkelweehselbleibendieBewegungentages- weise etwa in die Mitte der Nacht (der 
periO~t~~~;au~~ep;:J.tu~~~'l;~~~~~:gN~~' also Dunkelperiode), die Tagstellung in die 

Mitte des Tages (der Hellperiode) fallt, 
treten diese Wendepunkte bei verkiirzter AuBenrhythmik etwas mehr 
gegen Ende der betreffenden Perioden ein; die Pflanze erstrebt dann also 
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einen langsameren Gang als den, den man ihr 
von auBen aufzuzwingen versucht (Abb. 193). 
Erfolgt die AuBenrhythmik dagegen in einem 
langsameren Tempo als dem 12: 12stiindigen, 
so tritt die Tagstellung schon gegen Anfang 
der Lichtperiode, die Nachtstellung gegen An­
fang der Dunkelperiode auf; die Pflanze erstre bt 
also auch hier wieder den tagesperiodischen 
Gang. Das kann (in diesem zweitgenannten 
Fall) so weit gehen, daB bei einem zu langsamen 
Wechsel von Hell und Dunkel die Tagstellung 
schon in der vorhergehenden Dunkelperiode, 

Abb. 196. 6ffnungs- und SehlieBungs-
bewegung der Bliiten von Calendula die N achtstellung in der vorhergehenden Licht-
arvensis bei einern 4:4stiindigen Be- periode erreicht wird. Es besteht also ein Be­
leuchtungsweehseJ. Auf der Abszisse 
sind die Zeiten, auf der Ordinate die streben zu tagesperiodischen Reaktionen (eben 
Offnungswinkel der Bliitenbllitter an-
gegeben. Die VertikaJlinien bedeuten zufolge der endogenen Tagesrhythmik), das 
Mittelllacht. Gebrochene Kurve: Be- durch den Lichtdunkelwechsel nur hinsicht­
wegung wlihrend der Liehtperioden. 
Ausgezogene Kurve: Bewegung wah- lich der Tageszeit der Wendepunkte reguliert 
rend der Dunkelperioden. Die Tern- . d F d' R I 
peratur ist konstant, Nach STOPPEL. WIT - iir leSe egu ierung geniigt auch schon 

eine Beleuchtungsdauer von 1 Minute je Tag_ 
Es ist nicht unbedingt erforderlich, daB die regulieienden AuBen­

faktoren mehrere Tage hindurch einwirken. Bereits ein einmaliger Licht-
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oder Dunkelreiz vermag den zeitlichen Verlauf der endogenen Rhyth­
mik so zu beeinflussen, daB die Lage der Bewegungswendepunkte fur 
die nachsten Tage mit deteminiert wird. Das ist an Laub- und Bluten­
blattern feststellbar. Bei den im Dunkeln aufgewachsenen Phaseolus­
Keimpflanzen kann ein einmaliger, etwa 1 Stunde dauernder Lichtreiz 
(Lampenlicht geringer Intensitat) den weiteren Gang der Bewegungen 
dete!.minieren, und bei den Bluten von Calendula bestimmt die Tageszeit 
des Uberganges von Licht zu Dunkelheit wahrend eines sensiblen Knospen­
~~adiums die (mit jener ubereinstimmende) Tageszeit der maximalen 
Offnung der Bluten wahrend der spateren Tage. 

Die ganze Form der Schlafbewegungskurve ist demnach bereits endogen 
festgelegt. Das trifft aber nicht fur aIle Pflanzen in gleichem MaBe zu. 
Bei einigen Arten tritt der EinfluB der endogenen Rhythmik stark zuruck 
oder dieser EinfluB kann sogar ganz fehlen. Die endogene Natur der 
Bewegungsweise kommt auch in den sog. Nachschwingungen zum Aus­
druck, die man beobachtet, wenn die Pflanzen dem Licht-Dunkelwechsel 
entzogen und in konstante AuBenbedingungen ubertragen werden. Diese 
Nachschwingungen erfolgen unabhangig von der Geschwindigkeit des 
vorhergehendenLicht-Dunkelwechsels immer ungefahr im tagesperiodischen 
Rhythmus (Abb. 192, ·193). 

Entsprechende Untersuchungen wurden mit Temperaturreizen durch­
gefuhrt. Diese Versuche brauchen uns an dieser Stelle nicht naher zu 
interessieren. Gesagt sei nur, daB die Phasen der endogenen Rhythmik 
auch durch einen Wechsel hoher und niedriger Temperatur tageszeitlich 
fixiert werden konnen, daB aber der TemperatureinfluB geringer ist als der 
LichteinfluB. - Gelegentlich wurde angenommen, daB auch elektrischeFak­
toren, namentlich der Ionisationsgrad der Luft, einen EinfluB auf die Be­
wegungen haben; jedoch besteht fur diese Annahme keine Notwendigkeit. 

Die endogene Natur der Rhythmik tritt naturlich am reinsten in 
Erscheinung, wenn sich die Pflanze von der Keimung an unter konstanten 
AuBenbedingungen, also etwa bei konstanter Temperatur in der Dunkel­
kammer befindet. Bei volliger Vermeidung aller auBeren Reize, gegen 
die die etiolierten Pflanzen besonders empfindlich sind, zeigt sich dann 
nicht einmal mehr ein synchroner Verlauf der Bewegungen benachbart 
stehender Pflanzen. 

Die Mechanik der Bewegungen braucht uns im Zusammenhang mit 
den hier zu erorternden Problemen nicht naher zu beschaftigen. Es kann 
sich sowohl urn Turgor- als auch urn Wachstumsbewegungen handeln. 
Bei jenen bestehen Schwankungen der Og-Werte (Abb. 197), die aber 
wohl als Osmoregulationen bei den Volumenschwankungen zu betrachten 
sind; denn die On-Werte bleiben konstant (MosEBAcH). Ais Bewegungs­
ursache scheinen Schwankungen der Wasserpermeabilitat, die die Wasser­
zufuhr regulieren (S. 90), wichtiger zu sein. 

Der Zusammenhang zwischen den elementaren Zellvorgangen der 
endogenen Rhythmik und den Bewegungen ist teilweise bekannt. Wichtig 
ist namlich der endogene Wechsel der Aziditat, bedingt durch einen Wechsel 
in der Intensitat und Art des Kohlehydratabbaus, wodurch der Gehalt 
der Zellen an Kohlensaure und organischen Sauren modifiziert wird. 
Diese Vorgange verlaufen zwar in der ganzen Pflanze, also auch auf Ober­
und Unterseite eines Blattes gleichsinnig, aber die beiden Seiten reagieren 
auf den Aziditatswechsel unterschiedlich. Wachstumsbewegungen konnen 
z. B. dadurch entstehen, daB das PH-Optimum fur das Oberseitenwachs­
tum tiefer liegt als das fur das Unterseitenwachstum. 
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Betrachten wir die bei volliger Konstanz der AuBenbedingungen registrierten Schlaf­
bewegungskurven genauer, so fallt uns dasVorhandensein erheblicher individueller Unter­
schiede auf. Sowohl die durchschnittliche Dauer einer vollen Periode (die also nicht genau 
24 Stunden zu betragen braucht), als auch das ZeitdauerverhiUtnis von BIatthebungs- und 
Blattsenkungsphase unterscheiden sich bei den einzelnen Arten und auch bei .den ein-

111m. 
10 

5 

'I 

1S0 

1'10 

50 

10 1'1 18 19 22 
Abb.197. PhaseolusmuUiflofUS. Beziehung zwischen tagesperiodischer 
Bewegung und Veranderung der Zellsaftkonzentratlonin den Gelenken. 
Kurz gestrichelt: WinkelgroJ3e Blattstiel/Blattflache. Ausgezogen: 
Osmotische Werte bei Grenzplasmolyse der Oberseite. Lang gestrichelt: 
Osmotische Werte bei Grenzplasmolyse der Unterseite. Abszisse: Tages­
zeit. Ordinaten: Osmotische Werte bei Grenzplasmolyse in Atm. bzw. 
Kriimmung des Gelenks in Winkelgraden. Hebungsmaximum des 
Blattes gegen Mittag, Senkungsmaximum gegen Mitternacht. Wahrend 
der Hebung nehmen die Og·Werte der Unterseite, wiihrend der 

Senkung die der Oberseite zu. Nach ZIMMERMANN. 

Spaltoffnungsbewegungen, der Permeabilitat, 
wenig zu dieser Kenntnis beigetragen. 

zelnen Individuen. Auch wenn 
es sich um Individuen ein und 
derselben Art handelt, haben 
wir es dabei nicht nur mit 
Modifikationen, sondern zum 
groBen Teil mit erblichen Ver­
schiedenheiten zu tun. 

So sind uns durch das 
Studium der Schlafbe­
wegungen die Eigentiim­
lichkeiten der endogenen 
Rhythmik und ihres Zu­
sammenwirkens mit au­
Beren Faktorensowie ihre 
Modifizierbarkeit durch 
diese recht gut bekannt 
geworden.Andere physio­
logische Prozesse, an de­
nen die endogene Rhyth­
mik beteiligt ist (tages­
periodische Schwankun­
gen des Wachstums, der 

Kernteilung usw.) haben 

Wir haben gesehen, daB eine normale Schlafbewegung - mit einem 
Hebungsmaximum in der Mitte der Lichtperiode und einem Senkungs­
maximum in der Mitte der Dunkelperiode - nur bei einem normalen 
Lichtdunkelwechsel zustande kommt. Andernfalls kann es zwangs­
laufig eintreten, daB die Pflanze zu einer Zeit Licht erhalt, wo sie dem 
Zustand ihrer inneren Rhythmik gemaB eigentlich in Dunkelheit gehort 
und daB sie verdunkelt ist, wenn sie sich in dem dem Tage entsprechenden 
inneren Zustand befindet. Den abnormen Verlauf der Schlafbewegungen 
mag man noch fur ziemlich gleichgultig ansehen, weil diesen Bewegungen 
zum mindesten keine sehr hervorragende Aufgabe zufallt. Fur den ganzen 
Entwicklungsgang der Pflanze aber ist es von tief einschneidender Be­
deutung, ob die Pflanze in der Nacht- oder Tagphase der endogenen 
Rhythmik Licht empfangt. Daraus erklaren sich die sog. photoperiodi­
schen Reaktionen. 

Photoperiodismus (GARNER und ALLARD). Diese photoperiodischen 
Reaktionen lassen sich leicht beobachten, wenn Pflanzen einer Art bei 
unterschiedlicher taglicher Beleuchtungsdauer gezogen werden. Die mei­
sten Pflanzen entwickeln sich ganz verschiedenartig, je nachdem, ob 
ihnen taglich (beispielsweise) 8, 10, 12, 14 oder 16 Stunden Licht geboten 
wird. Dabei ist es nicht entscheidend, daB (wie man meinen konnte) 
die Assimilationsdauer im kurzen Tag geringer ist als im langen. Es 
kommt namlich fUr die Entstehung der photoperiodischen Reaktionen 
nur auf sehr geringe Lichtintensitaten an, die assimilatorisch bedeutungs­
los sind. Sogar wenn das die Tagesdauer verlangernde Licht vom Mond 
gespendet wird, genugt es zur Hervorrufung deutlicher photoperiodischer 
Reaktionen. AuBerdem ist zu berucksichtigen, daB viele Pflanzen selbst 
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ein zusatzliches, also die Tagesdauer verlangerndes, intensives Licht 
nicht mehr assimilatorisch auszunutzen vermogen. Auch in kontinuier­
lichem Licht ist die Gesamtassimilation oft kaum groBer als etwa beim 
12: 12stiindigen Lichtdunkelwechsel. Ferner kommt schon im Tages-

Abb.198. Sojabohne "Peking", bei 7stiindiger Tagesdauer gewachsen. Starke reproduktive Entwicklung, da 
es sich urn eine Kurztagpfianze handelt. Nach GARNER und ALLARD. 

verlauf der Photosynthese bei den meisten Pflanzen zum Ausdruck, daB 
die Pflanze nach einer mehrstundigen Assimilationsdauer aus inneren 
Grunden eine Ruheperiode erstrebt. 

Die auffalligste photoperiodische Reaktion besteht in der Beeinflu88ung 
der reproduktiven und vegetativen Entwicklung. Bei einigen Pflanzen, den 

Abb. 199. Wie Abb. 198, aber bei norrnaler Tagesliinge (etwa 15 Stunden) gewachsen. Starke vegetative 
Entwicklung. Nach GARNER und ALLARD. 

sog. Kurztagpflanzen, wird die reproduktive Entwicklung, also vor aHem 
die Blutenbildung, durch eine Verkurzung der taglichen Beleuchtungs­
dauer beschleunigt. Bei anderen, den Langtagpflanzen, wird die Bluten· 
bildung durch eine Verlangerung der taglichen Beleuchtungsdauer beschleu· 
nigt (Abb. 198-201). Ob es voHig "tagneutrale" Pflanzen gibt, erscheint 
zweifelhaft. Die Empfindlichkeit der Pflanzen fUr die Tagesdauer kann 



208 Physiologie der Reizwirkungen. 

so groB sein, daB Kurztagp£lanzen bei taglichen Beleuchtungsperioden 
iiber 12-14 Stunden und Langtagp£lanzen bei taglichen Beleuchtungs­
perioden unter 12-14 Stunden iiberhaupt nicht zum Bliihen kommen, 

.. -. 

Abb. 200. Daetylis glomeratabei12·, 9·, 6stiindiger und bei normaler (etwa 17stiindiger) taglicher Beleuchtung. 
Langtagpflanze. N ach TINKER; 

sondern sich dann sehr iippig vegetativ entwickeln. Beispielsweise konnten 
einige Sedum-Arten 9 Jahre lang am Bliihen verhindert werden, well 
die tagliche Beleuchtungdauer 12 oder weniger als 12 Stunden betrug. 

100 
% 

Wurde nach dieser Zeit zu langeren Beleuchtungsperioden 
iibergegangen, so begann die Bliitenbildung. 

a 1 
I 

Zu den Kurztagpflanzen gehoren u. a. Cannabis sativa, 
Chrysanthemum indicum, Cosmos bipinnatus, Dahlia varia­
bilis, Helianthus tuberosus, Phaseolus multiflorus, Soja hispida 

o 

I 

1/ 
¥. 
Y/f. 

Mr-~~~---+---1---1 

ft. 
O~~n-. --~~~. ---~~.--~~~.~ 

Wff. a. 
Abb. 201 a und b. Sinapis alba; Langtagpflanze. Wer­
den die Pflanzen im normalen Langtag gezogen (a), so 
sind sie schon Mitte J uJi (A ussaat am 18. Mai) aile zur 
Bliite gelangt; wird dagegen taglich nur 9 Stunden Licht 
geboten (b), so istselbst Mitte September erst die Halfte 
aller Pflanzen zur BIiite gelangt. Die Abszi;sen geben 
die Monate und Tage an, die Ordinaten die zu diesen 
Zeiten gefundenen Prozentsatze von Pflanzen, die die 
erste Bliite fertig entwickelt hatten. Nach HARDER 

und Solanum tuberosum. Zu den 
Langtagp£lanzen gehoren Allium 
cepa, Avena sativa, Beta vulgaris, 
Daucus carota, Lactuca sativa, 
Papaver somniferum, Secale cereale, 
Sinapis nigra und Vicia Faba. 

Der Unterschied von Kurztag­
und Langtagp£lanzen ist von der 
Stellung der Arten im System un­
abhangig; auch sehrnaheverwandte 
Arten und sogar Rassen ein und 
derselben Art konnen verschiede­
nen photoperiodischen Typen an­
gehoren. 

und STORMER. Die Versuche iiber den Photo­
periodismus zeigen, daB es fur die 

Entwicklung der Pflanze hervorragend wichtig ist, in welchem inneren Zu­
stand, in welcher Phase ihrer endogenen Rhythmik sie sich befindet, 
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wenn Licht und wenn Dunkelheit einwirken. Eine zusiitzliche Beleuch­
tung bedingt niemals die dem Langtag entsprechende Reaktion, wenn 
sie sich nicht zeitlich an die vorhergehende Lichtperiode anschlieBt; 
eine zusatzliche Verdunklung bedingt nicht den Kurztageffekt, wenn sie 
nicht mit der Hauptdunkelperiode vereinigt ist. Wird beispielsweise am 
Mittag, also etwa in der Mitte der Lichtperiode, eine vorubergehende 
Dunkelperiode eingeschoben, so wird dadurch nicht der Kurztageffekt 
erzielt, den man beobachtet, wenn eine gleich lange Dunkelperiode so 
geboten wird, daB sie den abendlichen Dunkelheitsbeginn verfruht. 
Es kommt also fur die Geschwindigkeit von reproduktiver und vegeta­
tiver Entwicklung weder auf die Gesamtlichtmenge an, die der Pflanze 
wahrend ihrer Entwicklung geboten wird (vorausgesetzt, daB diese Licht­
menge nicht zu abnorm hoch oder niedrig ist), noch kommt es schlechthin 
auf die Gesamtdauer der taglichen Lichteinwirkung an. Das heiBt, die 
Pflanze reagiert je nach ihrem endogen tagesperiodisch wechselnden inneren 
Zustand verschieden auf Licht. 

Denken wir nun an die beim Studium der Schlafbewegungen erkannten 
Regeln des Zusammenwirkens von AuBen- und Innenrhythmik, so konnen 
wir beispielsweise fur die Kurztagpflanze Phaseolus konstatieren: Bei 
der Darbietung von langen Lichtperioden beginnt (wie wir an der Blatt­
senkung erkennen) der als "Abend"- oder "Nachtphase" zu bezeichnende 
Teil der endogenen Rhythmik schon wahrend noch Licht einwirkt. Offenbar 
bewirkt also, und das konnte auch aus anderen Versuchen geschlossen 
werden, das wahrend dieser Phase der endogenen Rhythmik einwirkende 
Licht im Gegensatz zu dem in der anderen Phase einwirkenden eine Hem­
mung der Blutenbildung. Bei den Langtagpflanzen durfte das nicht 
prinzipiell anders sein; sie konnen sich von den Kurztagpflanzen z. B. 
dadurch unterscheiden, daB die Tagphase der endogenen Rhythmik 
!anger dauert als die Nachtphase. Dann sind langere Lichtperioden 
erforderlich, um zu erreichen, daB die Pflanze auch im Zustand ihrer 
inneren Nachtphase Licht erhalt. Diese ErkHirung ist speziell fur die 
FaIle anwendbar, in denen sich die Langtagpflanze nur durch eine andere 
optimale Tagesdauer von der Kurztagpflanze unterscheidet. - Die Exi­
stenz einer optimalen Tagesdauer ist fur einige Arten erwiesen worden, 
beispielsweise ist bei Tephrosia die 12stundige Belichtung optimal fur 
die Geschwindigkeit der Blutenentwicklung, sowohl ein kurzerer (10 Stun­
den) als auch ein langerer (13,2 Stunden) Tag verhindert das Bltihen 
(MCCLELLAND). In anderen Fallen jedoch scheint weder ftir die Kurz­
tag- noch ftir die Langtagpflanzen eine optimale (in jenem Fall kurze 
in diesem lange) Tagesdauer zu bestehen, sondern bei jenen wirkt zum 
mindesten in sehr weiten Grenzen jede weitere Verkurzung der Licht­
perioden fordernd, bei diesen jede weitere Verlangerung der Lichtperioden 
(bis zum Dauerlicht) fordernd auf die Blutenbildung. Wie diese Be­
sonderheiten im einzelnen zu verstehen sind, das konnen wir erst ent­
scheiden, wenn weitere Untersuchungen tiber die Eigentumlichkeiten 
der endogenen Rhythmik und ihrer tageszeitlichen Regulierung durch 
auBere Faktoren fur die beiden photoperiodischen Typen vorliegen. 

Die bis jetzt gesicherten Ergebnisse konnen wir in der vorsichtigen 
Formulierung zusammenfassen, daB fur eine optimale Entwicklung innere 
und auf3ere Rhythmik harmonieren mussen. Jede Tagesliinge, d. h. fUr 
die freie Natur vor aHem: jede geographische Breite, erfordert Arten 
oder Rassen mit einer entsprechenden Eigentumlichkeit der inneren 
Rhythmik. Die im Laufe der Zeit wahrscheinlich durch Selektion 

Biinning, Physiologic des Wachstnms. 14 
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vollzogene Anpassung der inneren Rhythmik an die auBere zeigt sich 
besonders deut.lich in der recht weitgehend, aber doch nicht allgemein 
gultigen Regel, daB in nordlichen Regionen Langtagpflanzen, in sudlichen 
Regionen Kurztagpflanzen vorherrschen. Diese Regel bestatigt sich auch 
recht gut beim Vergleich von Rassen verschiedener Provenienz aus ein 
und derselben Art. Das wurde unter anderem fur Pisum- und Phaseolus­
Rassen aus verschiedenen geographischen Breiten konstatiert. Die photo­
periodische Reaktionsweise ist sicher ein fur die geographische Verbreitung 
wichtiger Faktor. 

Weit schwieriger ist die Klarung der Frage, wodurch es zu den 
photoperiodischen Reaktionen kommt, wenn die Harmonie von innerer 
und auBerer Rhythmik gestart ist, wenn also beispielsweise wahrend 
der Nachtphase der endogenen Rhythmik Licht geboten wird. Vermut­
lich bestehen hier mehrere Moglichkeiten. Schon die weiter oben ge­
schilderte Starung des normalen Ganges tagesperiodischer Bewegungen 
kann einschneidende Folgen nach sich ziehen. Wenn das auch fur die 
tagesperiodischen Bewegungen der Blatter wegen deren relativer Be­
deutungslosigkeit nicht wahrscheinlich ist, so darf es doch fur die 
Spaltottnungsbewegungen angenommen werden. Obwohl bei den Spalt­
offnungen auch schnelle photonastische Bewegungen moglich sind, hat 
doch, wenigstens bei einigen Objekten (Phaseolus, Pelargonium zonale) 
auch die endogene Tagesrhythmik einen hervorragenden EinfluB auf die 
Offnung und SchlieBung (GREGORY und PEARCE; PORTSMOUTH). Bei 
ungunstiger taglicher Beleuchtungsdauer kann (analog zu den Erfah­
rungen bei den Blattbewegungen) die endogene Rhythmik unt~r Um­
standen einen VerschluB der Spalten wahrend des Tages, eine Offnung 
wahrend der Nacht anstreben. Weiterhin ist zu berucksichtigen, daB zum 
Wesen der Nachtphase der endogenen Rhythmik bei vielen Pflanzen eine 
erhohte Wirksamkeit der starkeabbauenden Fermente, also der Zucker­
bildung (und der.f\tmung) gehOrt. Zu guten Assimilationsvoraussetzungen 
gehort aber ein Uberwiegen der Synthese von Starke aus Zucker. Wenn 
also (nach den beim Studium der Schlafbewegungen erkannten Regeln) 
die endogene Nachtphase durch abnorme Lichtperioden in die Zeit der 
Beleuchtung fallt, so ist die Pflanze trotz ausreichenden Lichtgenusses 
in ihrer Assimilationsleistung beschrankt. Das kann unter anderem zur 
Verschiebung des Verhaltnisses von Kohlehydraten und EiweiBen fuhren; 
ein Verhaltnis, das oft als wichtig fur den Bluhbeginn betrachtet wird. 

Wichtig scheint die (kausal vollig undurchsichtige) Beeinflussung von 
Hormonbildungsprozessen zu sein. Wenn Kurztagpflanzen langtagig be­
leuchtet werden, so wird (bei Nicotiana und Hyoscyamus) ein fur das 
Bluhen als notwendig erkanntes Hormon (Bluhhormon) nicht gebildet; 
ein wahrend der Nachtphase der endogenen Rhythmik einwirkender 
Lichtreiz verhindert also die Hormonbildung (MELCHERS; MOSHKOV). 
,Tedoch wurde uns diese Frage nach den Endgliedern der photoperiodi­
schen Reizkette zu sehr ins Gebiet rein entwicklungsphysiologischer 
Fragen fuhren 1. 

Die photoperiodische Reizwirkung scheint, obwohl die Assimilation 
im Reizlicht nicht ausschlaggebend ist, nur durch die im Chlorophyll 
absorbierte Strahlung entstehen zu konnen. Am wirksamsten ist namlich 
rotes Licht, wahrend blaues weniger und grunes noch weniger wirken 

1 Vernalisation and phasic development of plants. Imp. Bur. of Plant Genet. Aberyst. 
wyst a. Cambridge 1935. 
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(WITHROW und BIEBEL). Damit stimmt iiberein, daB der photoperiodische 
Reiz vor aHem in den Blattern aufgenommen wird; von dort kann er sich 
auf die benachbarten Teile der Pflanze ausbreiten; jedoch bleibt die Wir­
kung zumeist auf die entsprechend behandelten Zweige beschrankt, sie 
verbreitet sich also nicht von einem Punkt aus iiber die ganze Pflanze. 
Fiir die Lichtwirkung auf die Schlafbewegungen gelten diese Beziehungen 
in gleicher Weise. Das ist verstandlich, weil es hier wie dort auf die 
Phasenverschiebung der inneren Rhythmik ankommt. 

Von besonderem Interesse ist es noch, daB die jugendliche Pflanze 
fiir photoperiodische Reize besonders empfindlich ist; und schon durch 
die in den ersten Tagen des Keimlingswachstums gebotene tagliche Be­
lichtungsdauer kann der weitere Entwicklungsgang der Pflanze sehr 
stark beeinfluBt werden. Diese Nachwirkungen, die sich anscheinend 
sogar bis auf die Beschaffenheit des Samens und damit der nachsten 
Generation erstrecken, sind fiir die Auswertung der photoperiodischen 
Reaktion in der Landwirtschaft und Gart~erei wichtig. 

Zum SchluB sei noch erwahnt, daB die Anderung der Geschwindigkeit 
der reproduktiven und der vegetativen Entwicklung zwar die auffalligste 
aber keineswegs die einzige photoperiodische Reaktion darsteHt. Bei­
spiels weise sind auch Einfliisse auf die Knollenbildung, auf den anatomi­
schen Bau, die Farbstoffausbildung, die Frostresistenz und zahlreiche 
andere anatomisch-morphologische bzw. physiologische Eigentiimlichkeiten 
beschrieben worden. 

1) Sonstige Lichtwirkungen, speziell Wirkungen auf das Plasma. 
Das Studium der zahlreichen reizbedingten Wachstums- und Be­

wegungsvorgange ist, wenn nicht angewandt-botanische Zwecke bestehen, 
letzthin ein Mittel zur Erforschung der Zellvorgange. Zwar haben wir 
iiber die Wirkung der Lichtreize auf die Zelle am meisten durch Unter­
suchung der yom Licht verursachten Wachstums- und Bewegungserschei­
nungen erfahren; jedoch haben auBerdem manche unmittelbar an den 
Einzelzellen vorgenommene Versuche zu unserer Kenntnis iiber den 
Mechanismus der Lichtwirkung beigetragen. Dadurch kannen wir das 
bereits gewonnene Bild noch etwas vervollstandigen. 

Elektrische PotentiaUinderungen. Eine an .. le blosen Kolloiden ha ufig 
beobachtete Lichtwirkung besteht in der Anderung der elektrischen 
Ladung der Teilchen, also in einer Beeinflussung der elektrokinetischen 
(durch Kataphorese meBbaren) Potentiale. Dadurch werden zwangslaufig 
Dispersitatsanderungen hervorgerufen. An leblosen Membranen aus organi­
schem Material konnten auch Permeabilitatsanderungen unter dem Ein­
fluB von Bestrahlungen beobachtet werden. Wird beispielsweise eine 
Pergamentmembran in eine KCI-Konzentrationskette geschaltet, wie es 
dieses Schema zeigt, 

KCl 0,oI n I 0,001 n KCl, 
- - + 

Membran 

so kann man einen LichteinfluB auf die Permeabilitat folgendermaBen 
nachweisen: Die negative Eigenladung der Membran bedingt natiir­
lich eine elektive Kationenpermeabilitat; dadurch entsteht ein elektri­
sches Potential zwischen beiden Seiten der Membran; und zwar zeigt 
die Seite mit der verdiinnteren Lasung Positivitat. 1m Licht vermindert 

14* 
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sich diese Potentialdifferenz, vermutlich weil sowohl eine Verringerung 
der Kationenbeweglichkeit als auch eine Erhohung der Anionenbeweg­
lichkeit eintritt. Die Beeinflussung der Kationenwanderung laBt sich 
durch die Annahme einer Porenverengerung, die Beeinflussung der An­
ionenwanderung durch Verminderung der negativen Eigenladung der 
Membran erklaren (L. und M. BRAUNER). - An Kollodiummembranen 
sind ebenfalls Lichteinfltisse auf die Potentiale in sol chen Konzentrations­
ketten, also Einfltisse auf die lonenpermeabilitat, beobachtet worden. 
Die Anionenpermeabilitat erhoht sich, und zwar vermutlich infolge der 
Abspaltung von Nitrogruppen aus der Membransubstanz (ELLINGER). 

Rolle der Pigmente. Auch die lebende Zelle wird sich solchen Vor­
gangen unter dem EinfluB des Lichtes nicht entziehen konnen. Wenn 
ihnen aber eine groBere lichtphysiologische Bedeutung zukame, dann 
mtiBte - entsprechend dem Absorptionsvermogen der zu beeinflussenden 
Kolloide, also etwa der EiweiBkolloide - damit gerechnet werden, daB 
die Wirkung mit fallender Wellenlange bis ins Ultraviolett hinein zu­
nimmt. Derartig von der Wellenlange abhangige lichtphysiologische Pro­
zesse haben wir kennengelernt; namlich in der Phototaxis pigmentfreier 
Flagellaten und im Phototropismus der pigmentfreien Zonen von Avena­
Koleoptilen (S. 175). Auch einige der viel untersuchten Permeabilitats­
erhohungen durch Strahlung scheinen hierher zu gehoren; diese Reaktion 
tritt namlich in chromatophorenfreien Zellen (Epidermis von Bhiten­
pflanzen) am leichtesten im langwelligen Ultraviolett (zwischen A 320 
und 420 m[L) ein [LEPESCHKIN (2)]. 

1m allgemeinen aber liegen die Verhaltnisse im Organismus kompli­
zierter, und zwar schon insofern komplizierter, als zur Strahlungsabsorption 
besondere Pigmente benutzt werden. So erreicht der Organismus eine 
wesentlich hohere Empfindlichkeit fiir das sichtbare Licht. Das farb­
lose Plasma absorbiert ja sichtbares Licht, namentlich das mittlerer und 
langer Wellen, nur sehr schwach. Diese Absorption in bestimmten Pig­
menten ermoglicht auch die hohe Spezialisierung der lichtphysiologischen 
Reaktionen. Durch eine besondere strukturelle Einordnung der Pigmente 
in der Zelle wird erreicht, daB die absorbierte Energie, auch wenn die 
absorbierenden Stoffe nur als Sensibilisatoren wirken, nicht wahllos auf 
die verschiedensten anderen Stoffe der Zelle iibertragen wird. Schon beim 
Chlorophyll ist die groBe Bedeutung dieser strukturellen Einfiigung leicht 
erkennbar, ohne sie wtirde die absorbierte Energie nicht nur zur chemi­
schen Anregung weniger Su bstanzen dienen (besonders also der, die dieser 
Anregung fiir die Photosynthese bedtirfen), sondern die absorbierte Energie 
miiBte auch, wie in Chlorophyllosungen auBerhalb des Organismus, photo­
dynamische Zerstorungen anderer anwesender Substanzen bedingen; solche 
Schadigungen treten aber selbst dann nicht ein, wenn ein groBer Teil 
der im Chlorophyll absorbierten Energie photosynthetisch unausgenutzt 
bleibt, also etwa bei Belichtung im CO 2-freien Raum (MEVIUS). 

DaB der pflanzliche Organismus ebenso wie der tierische fiir seine 
lichtphysiologischen Reaktionen vorwiegend aus dem Bereich zwischen 
etwa 400 und 800 mtt absorbiert, ist insofern ntitzlich, als die Ultraviolett­
strahlung zu energiereiche, also zu leicht schadigend wirkende Quanten 
enthalt, die Ultrarotstrahlung aber Quanten, deren Energie fUr manche 
physiologisch wichtige Aktivierungen, z. B. die des Sauerstoffs, nicht 
immer geniigt. 

Plasmastromung. So wie bei der Auslosung von Wachstums- und 
Bewegungsvorgangen macht sich auch bei einfachen Lichtwirkungen auf 
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die Zelle die Bedeutung der Lichtabsorption in den Pigmenten bemerkbar. 
Das gilt beispielsweise fUr den LichteinfluB auf die Plasmastromung. Die 
Plasmastromung kann durch Licht, in vielen Fallen erst durch intensives 
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Licht, gehemmt oder ganz sistiert werden (Abb. 
202); sie kann aber, bei anderen Objekten oder 
auch bei der Anwendung anderer Lichtintensi­
taten, gefordert oder sogar erst ausgelost wer­
den. Es handelt sich urn Reaktionen, die nicht =: 
nur im Endeffekt, sondern schon gemaB ihrer -30 
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\/ 

Entstehung durchaus verschieden sein konnen. -voo 'I 8 
v 
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Die Hemmungsreaktion wird durch kurz­
welliges Licht (also Blau) und durch lang­
welliges Ultraviolett ausgelost. An Avena­
Koleoptilen wurden die in der Tabelle genann­
ten relativen Empfindlichkeiten fiir die einzel­
nen Spektralbereiche gefunden (BOTTELIER). 

1Z 
Abb. 202. Hemmung der Plasmastrii· 
mung in der Avena·Koleoptile dutch 
Licht. Ordinate: Abweichung der Strii· 
mungsgeschwindigkeit vom Mittelwert, 
der vor der Reizung gefunden wurde. 

pfeil: Reizzeit. Abszisse: Minuten. 
Nach BOTTELIER. 

Es diirfte also die im Karotin absorbierte Energie entscheidend sein, 
und allem Anschein nach entsteht die Stromungshemmung auf dem Wege 
iiber die gleichen physiologischen Primarvorgange, wie beispielsweise 
die Lichtwachstumsreaktion; dafUr spricht ferner, daB in beiden Fallen 
ahnliche Beziehungen zwischen der Intensitat 
sowie Dauer des Reizes und der Reaktion be­
stehen. Die Stromungsbeeinflussung macht sich 
auch erst nach einer kurzen (3-4 Minuten 
betragenden) Latenzzeit bemerkbar. 

Bei der A uslOsung der Plasmastromung durch 
Licht (Photodinese) in V allisneria-Bla ttzellen 
ist rotes Licht wirksamer als blaues, und griines 
ist noch erheblich weniger wirksam als blaues 
(SCHWEICKERDT). Hier scheint also die im 
Chlorophyll absorbierte Strahlung entscheidend 
zu sein. Auch die Auslosung der Stromung 
durch Licht macht sich - ebenso wie bei 

Hemmung der Plasma­
stromung durch Licht 

bei Avena. 

Wellenlitnge Empfindlichkeit I 
Relative 

in.A. der 

3660 
4050 
4360 
5460 
5780 
6200 

Plasmastriimung 

12 
50 

100 
1,7 

<1 
<1 

anderen Objekten die Hemmung - erst nach einer Latenzzeit von 
einigen Minuten bemerkbar. 

Schon aus den genannten Versuchen gewinnt man den Eindruck, 
daB es sich beim LichteinfluB auf die Plasmastromung nicht immer urn 
eine gleichartig eingeleitete Reaktion handelt. In vielen Fallen entsteht 
die Reaktion vielleicht durch eine Beeinflussung der Plasmaviskositat. 
Erhohte Viskositat wird die Stromung erschweren und umgekehrt. Wenn 
Viskositatsanderungen wichtig sind, dann waren iibrigens auch einige 
(allerdings isoliert stehende) Angaben iiber die Beeinflussung der Plasma­
stromung durch ultrarote Strahlung erklarlich. Es ist bekannt, daB 
Ultrarot die Plasmaviskositat erheblich steigern kann; so wird beispiels­
weise die Verlagerungsfahigkeit der Chromatophoren, also auch ihre 
phototaktische Reaktionsfahigkeit, durch Ultrarot gehemmt (VOERKEL). 
Bei dieser Viskositatsbeeinflussung sind anscheinend nur die Bezirke des 
Ultrarot wirksam, die vom Wasser (das hier ausgesprochene Absorptions­
bander zeigt) absorbiert werden. 

Der EinfluB des Lichtes auf die Plasmastromung macht sich nur in 
den direkt bestrahlten Zellen bemerkbar; das stimmt mit der Annahme 
iiberein, daB eine Beeinflussung des Plasmazustandes wichtig ist. Anders 
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verhalt es sich, wenn mit kurzwelligem Ultraviolett bestrahlt wird. Dieser 
Bereich (besonders stark wirkt, wie auch nach der den Eiwei6absorptions­
kurven zu erwarten ist, der Bezirk um 280 mtL) bedingt, entsprechend 
seiner allgemein schadigenden Wirkung, durchweg eine Hemmung oder 
Sistierung der Stromung (HERTEL; SCHULZE). DaB das kurzwellige Ultra­
violett auf einem anderen Wege zur Stromungsbeeinflussung fiihrt 
als die sichtbare Strahlung, macht sich auch darin bemerkbar, daB in 
jenem die angrenzenden Zellen oder selbst die in der Nahe stehenden 
anderen (seIber verdunkelten) Blatter mitbeeinfluBt werden (HEILBRONN 
und DAUGHERTY). Dieser indirekte EinfluB besteht in einer Forderung 
der Stromung; anscheinend werden also in den direkt bestrahlten Zellen 
Substanzen gebildet, die in den angrenzenden die Stromung zu fordern 
vermogen. Das ist in Anbetracht der schadigenden Wirkung des Ultra­
violetts nicht erstaunlich, da auch eine mechanische Verletzung derartig 
wirkt, und in beiden Fallen mit der Bildung von EiweiBabbauprodukten 
zu rechnen ist, wir aber andererseits wissen, daB, sich die Plasmastromung 
durch manche Aminosauren iiberaus leicht auslosen IaBt (S. 246). 

Permeabilitat. Der LichteinfluB auf die Permeabilitat und die bio­
elektrischen Potentiale kann ebenfalls auf dem Wege iiber die Strahlungs­
absorption in Pigmenten entstehen. Das ist schon insofern sicher, als 
- wie wir friiher sahen - das Licht zur Auslosung von Alles-oder-Nichts­
Erregungen fiihren kann. Einige der Angaben iiber den LichteinfluB auf 
die Permeabilitat beziehen sich auf Objekte, an denen die Auslosung 
solcher Erregungsvorgange moglich ist. Sowohl an Mimosen- als auch an 
Phaseolus-Gelenken wurde mit verschiedenen Methoden eine Forderung 
der Exosmose durch Licht ermittelt [LEPESCHKIN (1)]. Bemerkenswerter­
weise sind Lichteinfliisse auf die Plasmapermeabilitat (g,bgesehen von 
der - S. 212 erwiihnten - Wirkung ultravioletter Strahlung) durchweg 
nur an Zellen mit Chromatophoren beobachtet worden. Manche Beob­
achtungen sprechen dafiir, daB der Absorption im Chlorophyll auch 
hierbei wieder insofern eine Rolle zufallt, als die eingeschalt~te Kohlen­
saureassimilation den CO2- Verbrauch beeinfluBt. Wenn solche Anderungen 
wichtig sind, sollte man allerdings erwarten, daB die einzelnen Spektral­
bereiche im Verhaltnis ihrer photosynthetischen Leistungsfahigkeit auf die 
Permeabilitat wirken. Zwar ist rotes Licht mehrfach als wirksam gefunden 
worden, jedoch scheint das blaue Licht im allgemeinen starker zu wirken 
(JA~VENKYLA), so daB eine einfache Beeinflussung auf dem Wege iiber 
die Anderung der Kohlensaurekonzentration zur Erklarung nicht geniigt. 

Manche Autoren haben bei der Erklarung physiologischer Lichtwirkungen ~em Ein­
fluB auf die Fermente besonderes Gewicht zugeschrieben. Mehrfach ist eine Anderung 
der Diastasetatigkeit durch Licht festgestellt worden. Jedoch wird es sich in solchen Fallen, 
nach dem Absorptionsverm6gen der Fermente zu urteilen, nur selten urn direkte Beein­
flussungen handeln. Wenn eine geanderte Fermentaktivitat beobachtet wird, so durfte 
das in den meisten Fallen eine indirekte, auf dem Wege uber die physikalisch-chemische 
Zustandsanderung des Plasmas entstehende, Beeinflussung sein. 
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IV. Tempel'atnrwirknngen. 
1. Direkte Wirkungen auf die Wachstums­
(speziell die Streckungs-) Geschwindigkeit. 

Temperaturkoeffizienten. Der starke EinfluB der Temperatur auf 
das Wachstum ist allgemein bekannt und auch leicht verstandlich; da die 
meisten der an chemische Reaktionen gebundenen Lebensvorgange ebenso 
wie diese temperaturabhangig sind. Das Wachstum steht aber ja in 
enger Beziehung zu chemischen Reaktionen; speziell die Beziehung zu 
den Atmungsvorgangen haben wir eingehend behandelt. 

Gelegentlich ist angenommen worden, die Temperaturabhangigkeit 
physiologischer Prozesse sei anders bedingt als die Temperaturabhangig­
keit chemischer Reaktionen auBerhalb des Organismus, sie sei namlich 
nicht die Folge einer unmittelbaren Beschleunigung der Fermentreak­
tionen, sondern Ausdruck einer Temperaturabhangigkeit physikalischer 
oder kolloidchemischer Prozesse (BELEHRADEK). Prinzipiell ist das mag­
lich. Die Geschwindigkeit einer chemischen Reaktion hangt nicht nur 
yom Reaktionsbestreben der reagierenden Substanzen ab, sondern auch 
von der Geschwindigkeit ihres Transports, d. h. ihrer Diffusion zum 
Reaktionsort, sowie der Geschwindigkeit des Forttransports der Reaktions­
produkte, bei deren Anhaufung eine Reaktionshemmung entstehen muB. 
Diese Diffusionsprozesse kannen in Medien hoher Viskositat, also ge­
hemmter Diffusion, zu begrenzenden Faktoren der Reaktionsgeschwindig­
keit werden. Wenn nun die Viskositat stark temperaturabhangig ist, so 
muB auch eine starke Temperaturabhangigkeit der chemischen Reaktion 
in Erscheinung treten. Jedoch sind nur gelegentlich direkte, fur die be­
treffenden FaIle vielleicht berechtigte Argumente zugunsten der Annahme 
einer Beziehung zwischen der Plasmaviskositat und der Geschwindigkeit 
chemischer Reaktionen in der Zelle vorgebracht worden; in anderen Fallen 
hat es sich gezeigt, daB eine solche Beziehung nicht besteht, die Viskositat 
vielmehr bei zunehmender Temperatur ansteigen kann, und die Geschwin­
digkeit fermentativ gesteuerter Reaktionen, etwa der Atmung, doch noch 
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zunimmt. Die Temperaturabhangigkeit physiologischer Prozesse diirfte 
also oft wesentlich gleicher Natur sein, wie die Temperaturabhangigkeit 
chemischer Reaktionen in vitro. Das gilt namentlich fUr niedrige und 
mittlere Temperaturen. Bei hohen Temperaturen kann die chemische 
Reaktion so sehr beschleunigt sein, daB allerdings physikalische Vorgange 
begrenzend wirken konnen, und zwar scheint hier speziell die Diffu­
sion der reaktionsfahigen Substanzen durch die Plasmagrenzschichten 
wichtig zu sein. Bei Atmungsvorgangen kann sowohl die Zuleitung 
von Zucker als auch die Sauerstoffdiffusion zum begrenzenden Faktor 
werden. Der Temperaturkoeffizient reiner Diffusionsvorgange ist ja im 
allgemeinen gering; das Verhaltnis der Geschwindigkeiten bei zwei um 
10° voneinander verschiedenen Temperaturen betragt namlich 1,1-1,2, 
wahrend dieser Temperaturkoeffizient (QlO) bei chemischen Reaktionen 
"2-3 betragt. Daher ist es verstandlich, daB bei zunehmender Temperatur, 
wenn die chemische Reaktion immer mehr beschleunigt wird, schlieBlich 
die genannten Zuleitungsprozesse begrenzend wirken, und der ganze 
Vorgang dann, obwohl chemische Reaktionen stattfinden, die Temperatur­
abhangigkeit eines Diffusionsprozesses zeigt. 

Ein Beispiel fUr diese Beziehung konnen uns Atmungsversuche an 
Phycomyces liefern. Fiir die Intensitat der CO2-Abgabe ist unterhalb 
von 15° der eigentliche chemische ProzeB begrenzender Faktor, oberhalb 
~on 25° aber die Zufuhr der Nahrstoffe; zwischen 15 und .. 25° liegt ein 
Ubergangsgebiet. So laBt sich jedenfalls am besten die Anderung der 
Temperaturkoeffizienten deuten; in der folgenden Tabelle sind die Ver­
haltnisse der Reaktionsgeschwindig­
keiten fUr je zwei um 5° voneinander 
verschiedene Temperaturen angegeben 
(WASSINK). 

Tern pera tur kocff iz i en t en 
der CO2 -Abgabe 

von Phycomyces Blakesleeanus. 
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Optimum und Maximum. So wird 
es auch verstandlich, daB mit zu­
nehmender Temperatur zunachst ein 
schneller, schlieBlich aber ein lang­
samer Anstieg der Wachstumsgeschwindigkeit eintritt. Jedoch ist hiermit 
der bei steigender Temperatur allmahlich kleiner werdende Temperatur­
koeffizient der Wachstumsgeschwindigkeit noch nicht restlos erklart; 
die Wachstumsgeschwindigkeit erreicht ja mit steigender Temperatur 
schlieBlich ein Optimum; d. h. bei hoher Temperatur machen sich Pro­
zesse geltend, die die Wachstumsgeschwindigkeit hemmen und gegeniiber 
der fordernden Wirkung zunehmender Temperatur schlieBlich dominieren. 

An diesen hemmenden Prozessen sind, jedenfalls bei sehr hoher 
Temperatur, die gleichen Vorgange beteiligt, die schlieBlich auch zum 
Absterben der Zelle fuhren. Ein au Beres Kennzeichen dieser Absterbepro­
zesse ist, daB sie seIber wieder stark temperaturabhangig sind. Es gibt 
nicht, wie fruher zumeist angenommen wurde, eine bestimmte, fur die ein­
zelnen Arten verschiedene Todestemperatur, etwa 50 oder 60°, sondern 
der Hitzetod ist an Prozesse gebunden, die eine gewisse Zeit erfordern, 
und eben diese ist stark temperaturabhangig. Das sei an einem Versuch 
mit Weizensamen veranschaulicht; werden die Samen in Wasser iiber­
tragen, so sind bei den verschiedenen Wassertemperaturen die in der 
folgenden Tabelle angegebenen Zeiten erforderlich, um die Abtotung zu 
erreichen (PORODKO). 

Der AbsterbeprozeB ist also durch einen sehr hohen Temperatur­
koeffizienten gekennzeichnet. QI0 betragt in diesem Fall 84,5; bei anderen 
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Objekten sind ahnlich hohe oder noch hohere Temperaturkoeffizienten 
gefunden worden, so bei Bac. typhosus zwischen 50 und 320, bei Spirogyra 
29, bei hoheren Pflanzen zumeist zwischen etwa 25 und 120. Diese Tempe­
raturkoeffizienten, die somit viel hoher sind als die einfacher chemischer 

Tern pera tura bhangigkei t 
des Hitzetodes 

von Weizensarnen. 

N otwendige Einwir­
Wasser- k~gsda~er. ~ die 

temperatur KellllfllJllgkelt von 
90 % auf 50 % herab­

zusetzen 
C' 

60,4 
55 
50 
45 

Minuten 

0,97 
8,65 
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888,0 

Reaktionen, lassen sich durch die Auffassung, 
daB ffir den Hitzetod Koagulationen oder zum 
mindesten Denaturierungen bzw. Zerstorungen 
labiler Verbindungen (EiweiBlipoide) verant­
wortlich sind, erklaren. Ftir die Hitzekoagu­
lation der Albumine sind Temperaturkoeffi­
zienten zwischen etwa 15 und einigen Hundert 
oder sogar einigen Tausend gefunden worden 
(LEPESCHKIN) . 

Das Temperaturoptimum des Wachstums 
liegt aber bei den meisten hoheren Pflanzen so 
tief (oft zwischen 25 und 35°), daB EiweiB­
koagulationen noch nicht fUr seine Uberschrei­

tung verantwortlich sein konnen. Jedoch bedarf es, wie wir frtiher gesehen 
haben, nur geringer Schadigungen der normalen Struktur des Plasmas, 
urn die Ausnutzbarkeit der (oberhalb des Wachstumsoptimums noch 
steigenden) Atmung fUr das Wachstum herabzudrticken. 

Die Lage des Temperaturoptimums ffir das Wachstum, sowie die 
Hochsttemperatur, in der der Organismus bei Daueraufenthalt noch 
wachsen kann, ist bei den einzelnen Arten sehr verschieden. Wahrend 
die meisten hoheren Pflanzen nicht mehr wachsen, wenn dauernd eine 
Temperatur tiber - roh angegeben - 40° auf sie einwirkt, sind fUr 
einige Bakterien diese oder noch hohere Temperaturen erst optimal, und 
solche Organismen konnen sogar noch wachsen, wenn die Temperatur 
dauernd 60 oder 70° betragt. Auch einzelne Pilze (Formen von Aspergillus 
/umigatus, von Coprinus-Arten und von Acremoniella velutina) zeigen 
ihr Optimum bei ungefahr 40°, wahrend sie bis zu 50° noch wachsen 
(PERRIER). Ebenso ist die fUr das Wachstum erforderliche Mindest­
temperatur von Art zu Art verschieden. Einige Bakterien erfordern 
Temperaturen tiber 30°, hohere Pflanzen jedenfalls Temperaturen tiber 
0°; bei manchen hoheren Pflanzen sind aber auch recht hohe Mindest­
temperaturen beobachtet worden, so fUr Phaseolus 9°, ftir Cucumis sativus 
16°. Die relativ hohe Lage des Temperaturminimums erklart sich aus 
einer starken Zunahme der Temperaturkoeffizienten bei niedriger Tempe­
ratur, d. h., die Geschwindigkeit der physiologischen Vorgange nimmt bei 
weiterer Temperatursenkung rasch abo Wahrend die Ql0-Werte der ver· 
schiedensten physiologischen Prozesse bei mittleren Temperaturen ebenso 
wie bei chemischen Reaktionen zwischen 2 und 3 liegen, erreichen sie 
bei Temperaturen unter etwa 10° oft .~ie Werte 5-8. So hohe Tem­
peraturkoeffizienten k6nnen durch die Uberlagerung mehrerer Vorgange 
mit normalen Koeffizienten entstehen. 

Hinsichtlich des Temperaturoptimums sei noch vermerkt, daB es 
nattirlich ebensowenig konstant sein kann wie das Maximum; denn es 
ist wie dieses durch das Eingreifen schadigender Prozesse bedingt, die 
sich urn so starker bemerkbar machen werden, je langer die hohe Tempe­
ratur einwirkt; daher beobachtet man bei langer dauernden Versuchen 
eine allmahliche Herabsetzung des Optimums. Das gilt auch schon 
fUr die Atmung (Abb. 203). Aber noch aus einem anderen Grunde 
konnenAtmungs- und Wachstumsgeschwindigkeit ansehnlich zunehmen; 
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wenn eine erhohte Temperatur nur kurze Zeit einwirkt. Hat sich die 
Pflanze namlich vorher in niedriger Temperatur befunden, so wurde 
wenig Atmungsmaterial verbraucht; dieses steht also bei plotzlicher 
Temperaturerhohung sehr reichlich zur ccm/g/Min. 
Verfiigung; die Atmung und damit die '10,-----------., 

.f2' 

30 

an die Atmung gebundenen Vorgange 
wie etwa das Wachstum, nehmen stark 
zu; dann aber wird der UberschuB von 
Atmungsmaterial verbraucht und die 
Atmungsgeschwindigkeit sinkt auf einen 
weniger hohen Wert. Dabei kann sogar '§ 
voriibergehend ein niedrigerer Wert er- ~ 
reicht werden als bei der urspriinglichen ~ zol--:'If):::r---. 

10 30 

2 

o z 85td. 

niedrigen Temperatur. Wir konnen hier J: 
vorlaufig nur sagen, daB der Temperatur­
sprung eine physiologische Gleichge­
wichtsstorung verursacht, die erst all­
mahlich von einem neuen Gleichgewicht 
abgelost wird. Auch in demAuftreten sog. 
Thermowachstumsreaktionen bei plotz­
lichem Temperaturanstieg kommen diese 
Gleichgewichtsstorungen zum Ausdruck ; 
haufig beobachtet man 10-20 Minuten 
nach einer Temperatursteigerung ein Ma­
ximum der Wachstumsgeschwindigkeit, 
20-30 Minuten spater ein Minimum und 
dann eine Annaherung an einen neuen 
ungefahr konstanten Wert (ERMANN ; 
SILBERSCHMIDT) (Abb.204). Bei plotz­

Abb. 203. Atmungsintensitiit der Bliiten von 
Helianthus annuus bei verschiedenen Tempe­
raturen. Die Versnchstemperaturen sind bei 
den einzelnen Kurven angegeben. Die Atmung 
ist zwar bei erhohter Temperatur zuniichst 
stets lebhafter, sinkt aber schlieLllieh doeh 
infolge der Schiidigungen; nur beiTemperaturen 
bis zu hochstens 34° bleibt sie auf der ur­
spriinglichen Hohe. Nach GUHA THAKURT.~ 

und DUTT. 

lichen Temperaturanderungen ist, wie wir sehen werden, auBerdem mit der 
Auslosung von Alles-oder-Nichts-Erregungen und ihrenFolgen zu rechnen. 

Thermowachstumsreaktionen konnen natiirlich, wenn sie auf eine 
Flanke des Organs beschrankt bleiben, 
zu thermotropischen K rummungen fiih­
ren; diese si~~ aber auch unabhangig 
von jener Ubergangsreaktion beim 1 
dauernden Aufenthalt des Organs in ] 
dem senkrecht zu seiner Langsachse ~ 'C 
verlaufenden Temperaturgefalle mog- ~100'H-->L-+---t\---t---t---t.---lJo ... 

~ ~ lich, und zwar wenigstens in einigen ~ ~ 
Fallen schon darum, weil sich die bei- 15 2.f I 
den Flanken des Organs unter diesel' ~ >::: 

Bedingung ja in verschiedener Entfer­
nung yom Temperaturoptimum des 
Wachstums befinden. - Auch durch 
strahlende Warme konnen thermotro­
pische Kriimmungen induziert werden; 

Abb. 204. Thermowachstumsreaktion der Kole­
optile von Avena sativa. Abszisse: Zeit. Ordinate: 
relative Zuwachsgeschwindigkeit (links) bzw. 
Temperatur (rechts; Kurve kriiftig ausgezogen). 

Nach Versuchen von ERMAN. 

so zeigen beispielsweise die Sporangientrager von Phycomyces bei ein­
seitiger Bestrahlung mit Ultrarot thermotropische Kriimmungen, die im 
Gegensatz zu den phototropischen immer negativ sind. 

Komplikationen, Gleichgewichtsverschiebungen. Wir haben die Be­
.ziehung zwischen Temperatur und Wachstumsgeschwindigkeit zunachst 
so dargestellt, als werde das Optimum iiberschritten, weil sich schlieBlich 
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Prozesse geltend machen, die den zum Absterben fiihrenden entsprechen. 
In man chen Fallen ist dieses einfache Schema bestimmt nicht anwendbar; 
das Optimum wird namlich gelegentlich schon bei Temperaturen erreicht, 
die tief unter den todlich wirkenden liegen. Und zwar konnen diese 
Optima fiir die einzelnen Organe und Wachstumsprozesse sehr verschieden 
sein. Wenn wir auDer dem Streckungsvermogen auch die Teilungs- und 
Differenzierungsprozesse beriicksichtigen, wird d'1s Bild noch kompli­
zierter. Bei einer Iris-Art ist eine Temperatur von go fiir die Bliiten­
bildung optimal, wahrend beispielsweise fiir die Bliitenbildung der Tulpen 
30°, fiir die der Hyazinthen 25,5° optimal sind. Bei Tulpen sind fiir 
die im Sommer in der Zwiebel erfolgende Anlage und Differenzierung 
der Blatter fiir die nachste Vegetationsperiode 17 - 20° optimal; fiir die 
anschlieDend (im Spats om mer und Herbst) erfolgende Organstreckung 
aber 13°. Auch bei Narcissus betragt das Temperaturoptimum fiir die 
Streckung der eben aus der Zwiebel hervorgetretenen Blattorgane nur 
11-13° (Arbeiten von BLAAUW, HARTSEMA, LUYTEN u. a.). Um solche 
auffallige Werte, die keineswegs isoliert dastehen, zu begreifen, muD 
beriicksichtigt werden, daD Art und Geschwindigkeit derart kompli­
zierter Vorgange wie sie Teilung, Differenzierung und Streckung dar­
stellen, ganz wesentlich von der chemischen Qualitat der Zelle abhangen; 
also vom Mengenverhaltnis der einzelnen Substanzen. Dieses aber wird 
bei verschiedenen Temperaturen im allgemeinen nicht iibereinstimmend 
sein. Schon unabhangig von den komplizierten Bedingungen innerhalb 
der Zelle kann sich das chemische Gleichgewicht mit der Temperatur 
andern. N ach v AN'T HOFFS Prinzip vom beweglichen Gleichgewicht 
begiinstigt namlich hohe Temperatur das unter Warmeaufnahme gebildete 
System, niedrige das exotherm gebildete. So nimmt beispielsweise die 
Dissoziation von Gasen mit steigender Temperatur zu, weil diese Disso­
ziation ein endothermer ProzeD ist. Auch die Dissoziation von Oxyhamo­
globin nimmt mit steigender Temperatur zu, da die Vereinigung von 
Hamoglobin und Sauerstoff endotherm erfolgt. 

In ahnlicher Weise laDt sich auch in einer Anthocyanlosung das Gleich­
gewicht zwischen dissoziiertem und undissoziiertem Anteil durch Tempe­
raturanderung verschieben; das kommt in einer Farbanderung zum Aus­
druck. DaD diese Gleichgewichtsverschiebung auch in lebenden Zellen 
moglich ist, zeigen Versuche an Bliitenblattern von Erodium gruinum 
und E. ciconium besonders deutlich. Bei niedriger Temperatur (bis etwa 
20°) sind die Bliitenblatter blau, bei hoherer Temperatur werden sie rosa 
und schlieDlich verschwindet die Farbung ganz. Beim Abkiihlen tritt, 
wie es bei einer so einfachen Gleichgewichtsverschiebung zu erwarten ist, 
wieder die alte Farbung auf (FITTING). 

In der lebenden Zelle ist eine qualitative Veranderung der chemischen 
Zusammensetzung mit der Temperatur aber auch schon dadurch moglich, 
daD die Einzelprozesse verschiedene Temperaturkoeffizienten besitzen 
und daD namentlich noch die qualitativen Anderungen der Enzymtatigkeit 
hinzukommen; ein hydrolysierendes Enzym kann je nach dem Vorhanden­
sein oder Fehlen einer besonderen, unter anderem durch die Temperatur 
beeinfluDbaren strukturellen Verankerung im Kolloidsystem des Plasmas 
synthetisierend oder hydrolysierend wirken. 

Durch die Moglichkeit solcher Gleichgewichtsverschiebungen ist es 
iibrigens auch verstandlich, daD manche Pflanzen schon bei Temperaturen 
zwischen 0 und + 4° den Kaltetod, andere bei + 20° den Warmetod 
erleiden. 
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Ein niedriges Temperaturoptimum des Wachstums laBt sich nun 
beispielsweise dadurch erklaren, daB die chemische Zusammensetzung 
bei niedriger Temperatur fur die Atmung gunstiger ist als bei hoher 
Temperatur. Das ist in der Tat vor allem schon darum moglich, weil 
niedrige Temperatur zumeist die Bildung von Zucker aus Starke begunstigt 
(vgl. auch S. 23). Diese Begunstigung ist iibrigens durch eine einfache 
Anwendung des Prinzips vom beweglichen Gleichgewicht auf das System 
Starke += Zucker noch nicht vollstandig erklarbar, da die Zuckerbildung 
aus Starke nur schwach exotherm ist. Es diirften also Beein£lussungen der 
Fermentaktivitat durch 
kolloidale Umwandlungen 
beteiligt sein. Solange 
nun die Begunstigung der 
Atmung durch Zuckerbil­
dung starker ist als ihre 
Hemmung durch Verzoge­
rung der temperaturab­
hangigen chemischen Pro­
zesse, kann die Atmung 
und damit das von ihr 
abhangige Wachstum zu­
nehmen. SchlieBlich aber 
wird auf jeden Fall doch 

Ahh. 205. Crocus. Aile Perigonhlatter his auf zwei entfernt. Links 
bei niedriger, rechts bei erhiihter Temperatur. Thermonastische Aus­
wiirtskriirnrnung durch verstarktes Wachsturn der innenseitigen 

Perigonblattbasis. '/3 der natiirlichen GroBe. 

ein Optimum erreicht. Speziell fur die Tulpen, fUr die wir oben erwahnten, 
daB in bestimmten Stadien der Entwicklung das Optimum fUr die Streckung 
recht niedrig liegt, ist ein solcher Zusammenhang zwischen der Temperatur­
wirkung auf den Zuckergehalt, die Atmung und die Streckung nach­
gewiesen worden (ALGERA). 1'1,---------------.. 

Jedoch ist auch an kompliziertere Zu­
sammenhange zu denken. Qualitative 
chemische Zustandsanderungen in der Zelle 
kiinnen zur unterschiedlichen Bildung oder 
Aktivierung wachstumsnotwendiger Kata­
lysatorsubstanzen fiihren. So ist beispiels­
weise die Auxinabgabe der Haferkoleo­
ptile bei 25° optimal. 
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Abb. 206. Wachstnrn eines Perigonblattes von Crocus 
bei Erhiihung der Temperatur von 9,3' auf 20,8' C. 
it Innenseite, b AuBenseite, c Mittellinie. Auf der 
Abszissenachse ist die Zeit in Stunden angegeben. 

Nach WIEDERSHEIM. 

Erhohte Temperatur wirkt un­
ter anderem noch dadurch gtinstig 
auf die Wachstumsgeschwindig­
keit, daB (auf dem Wege uber das 
Plasma) die plastische Mem bran­
dehnbarkeit erhoht wird. Diese 
Moglichkeit ist bei den thermona­
stischen Wachstumsbewegungen der Perigonblatter von Crocus und Tulipa 
ausgenutzt (BOHNER). Die Bhiten dieser Pflanzen offnen sich bei erhohter 
Temperatur infolge vorubergehend verstarkten Wachstums der Perigonober­
seite (Abb. 205,206). Die Unterseite reagiert langsamer auf den Temperatur­
anstieg, so daB sie erst spa ter, wenn die Wachstumsgeschwindigkeit der Ober­
seite bereits ihr Maximum uberschritten hat, oder"sogar ganz zuruckgegan­
gen ist, deutlich wird und zum Zuruckgehen der Offnungsbewegung fuhrt. 

2. Formative Wirkungen der 'femperatur. 
Auch die Gesamtzahl der im Laufe der Entwicklung oder eines be­

stimmten Entwicklungsabschnittes erfolgenden Zellteilungen und die 
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bei der Streckung erreichte EndgroBe der Zellen wird durch die Tempe­
ratur beeinfluBt. Das heiBt, der Temperatur kommen auch formative 
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Wirkungen zu; oft erinnern diese an 
die formative Wirkung von Licht und 
Dunkelheit. Niedrige Temperatur kann 
ebenso wie Licht verkiirzend auf die 
InternodienHinge wirken. - Daucus­
Wurzeln (Karotten) werden bei nied­
riger Temperatur Hinglich und zeigen 
konische Form, bei h6herer Temperatur 
bleiben sie kiirzer, werden aber dicker 

013 TV 1S 1G f1 18 '9 20 27 ZZ 23 2¥ zs (BREMER). Bei Tulpen wird der 
AnzuhltferBIUfenlelle Bliitenboden um so breiter, je niedriger 

- r- t><." , 

Abb 207. Abhiingigkeit der Zahl der Bliitenteile 
von der Temperatur bei der Tnlpe "Pride of 
Harlem". Auf der Ordinate ist angegeben, wie 
haufig die verschiedenen (in der Abszisse genann­
ten) Anzahlen von Bliitenteilen gebildet worden 
sind. Bei denKurvenistnoch genannt, wiehoch 
die Temperatur wahrend der Bliitenbildung war. 
Niedrige Temperatur wirkt verbreiternd auf den 
Bliitenboden und begiinstigt dadurch die Aus­
bildung der Bliitenteile (Perigon-, Stauh- und 
Fruchtbliitter). Nach BLAAUW, LUYTEN und 

HARTSEMA. 

die Temperatur wahrend seiner Anlage 
ist; eine Folge dieser Oberflachenver­
groBerung ist es auBerdem, daB bei nied­
riger Temperatur durchweg eine groBere 
Zahl von Bliitenteilen (Perigon-, Staub­
und Fruchtblatter) angelegt wird als 
bei hoherer Temperatur (Abb. 207). -

Aus den Brandsporen 
von U stilago descipiens 
bildet sich beim Keimen 
kein Promycel, sondern 
nur ein kurzes, die Spori­
dien abschniirendes Ste­
rigma, wenn die Tempe­
ratur 0° betragt. Bei 20° 
a ber wird das vierzellige 
Promycel gebildet und 
jede seiner Zellen schniirt 
Sporidienab; bei250ent­
steht ebenfalls das vier­
zellige Promycel, jedoch 
kopulieren die Zellen j etzt 
untereinander statt Spo­
ridien zu bilden(H UTTIG). 

Abb. 208. Mimulus tigrinu8 grandi/loTUs. Unten bei normaler Temperatur 
gehaiten, oben vor dem Aufbliihen 4 Tage bei einer auf 30' erhiihten 

Temperatur gehalten. Nach MARHEINEKE. 

Ein Hinweis auf die 
Wirkung der Temperatur 
bei der Determination 
von Farbung und Muste­
rung der Bliitenblatter 
moge hier angeschlossen 
werden, obgleich es sich 
nicht um Wachstums­
beeinflussungen handelt. 
Diese Determination ist 
bei man chen Bliiten nur 
in sehr kurzdauernden, 
oft weniger als einen Tag 
bestehenden sensiblen 
Perioden moglich, die 
mehrere Tage, oft 1 bis 
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2 Wochen, vor der Bliitenentfaltung von der Knospe durchschritten werden. 
In dieser sensiblen Periode kann bei Petunia durch hohe Temperatur 
(aber auch durch schwaches Licht) die nachher je Zelle gebildete Farb­
stoffmenge und auch die Gesamtzahl der farbstoffhaltigen Zellen bestimmt 
werden. Die Bliitenblatter sind spater blau, wenn wahrend der sensiblen 
Periode hohe Temperatur einwirkte, aber farblos, wenn die Temperatur 
niedrig war. Die Bliitenblatter von Mimulus tigrinus sind gelb mit 
unregelmaBigen braunen Arealen; diese Areale werden reduziert, sofern 
wahrend der sensiblen Periode hohe Temperatur einwirkt (SCHRODER; 
MARHEINEKE) (Abb. 208). 

3. Nachwirkungen eines wahrend sensibler Perioden 
erfolgten Temperatureinfiusses. 

Die eben am Beispiel der Farbungs- und Musterungsdetermination 
der Bliiten erkannte Bedeutung einer temperatursensiblen Periode tritt 
auch bei der Wirkung der Temperatur auf das Wachstum gelegentlich 
in Erscheinung. Die Wachstumsbeeinflussung wird dann erst lange nach 
Beendigung der sensiblen Periode und der Temperaturbehandlung deut­
lich. Auch hier kOnnen wir ahnlich wie bei den formativen Wirkungen, 
obwohl es sich urn recht wichtige und auch landwirtschaftlich sowie gart­
nerisch bedeutungsvolle Erscheinungen handelt, eine befriedigende Kausal­
analyse noch nicht andeuten und miissen uns daher mit der Beschreibung 
einzelner FaIle begniigen. 

Schon bei der Behandlung der Lichtreizwirkungen erwahnten wir, 
daB hohe Temperatur, die wahrend der sensiblen Periode (1-2 Tage 
nach dem Quellungsbeginn) auf Gramineenkeimlinge einwirkt, eben so 
wie Licht die Entwicklung des ersten Internodiums (des "Mesokotyls") 
unterdriickt und daB die Lichtwirkung wenigstens zum Teil durch Trans­
formation der strahlenden Energie in Warme zustande kommt. Nach 
dem dort Gesagten ware zu vermuten, daB die hohe Temperatur auf ein 
Teilungshormon oder seine Bildung inaktivierend wirkt. Die hohe Tempe­
ratur braucht nur einige Stunden einzuwirken, urn eine praktisch voll­
standige Unterdriickung des spateren Wachstums zu erzielen. - Auch 
an Wurzeln von Allium cepa wurde eine Hemmung der Zellteilungen durch 
hohe (aber noch nicht schadigende) Temperaturen gefunden (WASSERMANN). 

Wie wenig wir es hier aber mit einem allgemeinen Gesetz zu tun haben, mage der Hin­
weis auf die Temperaturwirkung bei der Blattentwicklung von Hyacinthus orientalis zeigen. 
Eine erhahte Temperatur (35°) wirkt auf die Zellteilungen des sich entwickelnden Laub­
blattes zwar unmittelbar hemmend, nitch der Wiederherstellung maBiger Temperatur (17°) 
tritt aber eine Nachwirkung ein, die in starker Teilungs- (nicht auch Streckungs-) Forde­
rung besteht, so daB die mit hoher Temperatur vorbehandelten Blatter die doppelte End­
lange erreichen wie die von vornherein nur in maBiger Temperatur gehaltenen (LUYTEN). 

Auf die Geschwindigkeit der Gesamtentwicklung wirkt oft eine Vor­
behandlung jugendlicher Organe mit niedrigen Temperaturen giinstig. 
Wieweit diese Erscheinung mit dem friiher besprochenen giinstigen Effekt 
niedriger Temperatur auf die Abkiirzung der Ruheperiode in einem tieferen 
physiologischen Zusammenhang steht, ist nicht bekannt. Namentlich bei 
Getreide, in erster Linie bei Wintergetreide, ist die groBe Bedeutung 
niedriger Temperaturen wahrend der ersten Entwicklungsstadien des 
Keimlings deutlich. LaBt man in dieser Zeit mehrere Tage oder Wochen 
niedrige Temperaturen (etwa zwischen 0 und 50) einwirken, so wird die 
vegetative Entwicklung unterdriickt und dadurch schneller abgeschlossen; 
die Bliitenbildung beginnt friiher als ohne die Kaltebehandlung, man 
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spricht von Keimstimmung, Jarowisation oder Vernalisation). Fur die 
normale Entwicklung des Wintergetreides ist die Kalte, die ja auch in 
der freien Natur einwirkt, unerlaBlich. Daher kann das Wintergetreide 

Abb. 209. Eckendorfer Wintergerste; 
Aussaat 19. April. Links unbehandelt, 
rechts wahrend 25 Tage bei + 2" jarowi­
siert. Die Abbildung zeigt den Zustand 
der Pflanzen vom 23. Juni, d. h. 65 Tage 
nach der Aussaat. N ach HARDER llnd 

DENFFER. 

seine Entwicklung innerhalb eines Sommers 
nicht vollstandig durchlaufen, wenn es erst 
im Fruhjahr ausgesat wird. Die Aussaat muB 
bereits im Herbst vorgenommen werden, da­
mit wahrend der Keimung die Kalte ein­
wirken kann. Nur durch kunstliche Kalte­
behandlung kann es gelingen, aus der zwei­
jahrigen Pflanze eine einjahrige zu machen. 
Einen grundsatzlichen Unterschied zwischen 
Sommer- und Wintergetreide (und uberhaupt 
zwischen den ein- und zweijahrigen Pflanzen) 
braucht man nicht anzunehmen. Bei beiden 
hemmt eine zu hohe Keimtemperatur die 
reproduktive Entwicklung, jedoch gelingt die 
Beseitigung dieser Hemmung beim Sommer­
getreide (bzw. bei anderen einjahrigen Pflan­
zen) schon durch weniger starke Temperatur­
erniedrigung als beim Wintergetreide (bzw. 
anderen zweijahrigen Pflanzen). Durch die 
Keimstimmung mit niedriger Temperatur 
kann man Sorten, die in Gegenden mit kurzem 
Sommer normalerweise nicht zur Fruchtreife 
gelangen, anbaufahig machen, so daB dieses 

Verfahren neben dem der photoperiodischen Reizung, die ja auch schon 
wahrend des Keimungsstadiums wirksam ist (jedoch meist erst etwas spater 
als die Temperatur) in manchen Landern eine praktische Bedeutung er­
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Abb.210. Sinapis alba. Diese Langtagpfianze 
wurde bei tiiglich 9stiindiger Belellchtllng, also 
im K llrztag gezogen. Ein Teil der Pflanzen 
wurde im Alter von 3 Tagen (beginnend am 21. 
Mail iiir 20 Tage in den Kiihlschrank (0-2") 
gcbracht; die iibrigen kamen gleich ins Freiland 
(nachts in einen Schllppen). Die Ordinate gibt 
den Prozentsatz der Pflanzen an, die die erste 
Bliite entwickelt hatten. Die Kiiltebehandlllng 
(J arowisation) kann also iihnlich wie der Langtag 
die Bliitenbildllng beschlellnigen (vgl. Abb. 201). 

Nach HARDER und STORMER. 

langen kann. Die Temperaturbehand­
lung laBt sich auch mit der photoperio­
dischen Reizung kombinieren, die Er­
folge konnen dadurch noch verbessert 
werden. Allerdings ist zu berucksichti­
gen, daB bei sehr schneller Entwicklung 
die Bildung von Assimilaten zu sehr 
eingeschrankt sein kann, so daB der 
Ernteertrag meist vermindert ist, ob­
wohl die Ka~tebehandlung die Zahl der 
Korner je Ahre gunstig beeinflussen 
kann (MAXIMOW; LYSENKO; HARDER: 
RUDORF). - Den Erfolg solcher Jarowi­
sation zeigen die Abb. 209 und 210. 

Da, wie wir schon fruher erwahnten. 
dem Mengenverhaltnis von losliche~ 
Kohlehvdraten zum Stickstoff oft eine 
entscheldende Rolle fur die Bluhwillig­
keit zugeschrieben worden isV, lag es 
nahe, auch bei der Keimstimmung 

wieder an einen sol chen Zusammenhang zu denken. Niedrige Temperatur 
begunstigt ja die Zuckerbildung. Das ist auch am Getreide nachgewiesen 
worden und entspricht dem auBerdem gelungenen Nachweis erhohter 

1 V gl. jedoch KNODEL. 
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Diastaseaktivitat in den mit niedriger Temperatur behandelten Pflanzen. 
Auch an eine Beeinflussung von Rormonen ist gedacht worden. Jedoch 
sprechen einige Erfahrungen dafur, daB es sich urn eine Beeinflussung des 
Plasmas handelt. Vor aHem muB die neuere Beobachtung berucksichtigt 
werden, daB die Kaltebehandlung schon in einem sehr jungen Stadium der 
embryonalen Entwicklung Erfolg hat (GREGORY und PURVIS). Es ist nicht, 
wie man zunachst annahm, notwendig, daB der Embryo fertig ausgebildet 
ist und seine Ruheperiode beendet hat. Schon lange vor dem Eintritt der 
Ruheperiode, ja sogar schon 5 Tage nach der Betaubung (der Embryo 
enthalt dann 8 ZeHen) 
laBt sich durch Kalte­
behandlung die spa­
terereproduktive Ent­
wicklung beschleuni­
gen. Der Erfolg ist 
auch dann erzielbar, 
wenn der Embryo aus 
der Frucht herausge­

Abb.211. Strubes Schlanstedter WeiBhafer, Erntegut 1928. Links Nach­
bau Banat (Trockenherkunft); rechts Originalsaat von Schlanstedt 

(Feuchtherkunft). Nach SCHEIBE. 

nommen wird; es kann also nicht, wie gelegentlich im Zusammenhang mit 
der vermuteten Bedeutung des Zuckergehalts angenommen wurde, auf 
die Beeinflussung der Diastaseaktivitat im Endosperm ankommen. Ahn­
Hche Erfahrnngen sind schon vorher an Phaseolu8 multi/lorus gemacht 
worden, auch hier ist es 
fur das spatere Keim­
lingswachstum von er­
heblicher Bedeutung, 
wie hoch die Tem­
peratur wahrend der 

Abb. 212. Fichtelgebirgshafter, Ernte 1928. Links Trockenherkunft 
Banat (3. Nachbau); rechts ]'euchtherkunft Marktredwitz (Original). 
Aussaat vom 31. 3. 29. Die abgebildeten Pflanzen sind 51 Tage alt. 

Nach SCHEIBE. 

Samenreifung war 
(BUNNING). Der Un­
terschied macht sich 
bei dieser Pflanze a ber 
nicht nur im spateren 
Verhalten der Pflanze 
bemerkbar, sonderner 
kommt schon im Bau 
der Embryonen zum 
AusdruckundjeneUn­
terschiede lassen sich 
aus diesen erklaren. 
Rohe Temperatur for­
dert die ZeHteilung im 
Epikotyl des jungen Embryo. 1m reifen Samen sind die Embryonen in­
folgedessen um so groBer, je hoher die Temperatur wahrend der Samen­
reifung war; die anderen Organe werden kaum beeinfluBt. An der Keim­
pflanze erreichen die Epikotyle je nach der Temperatur zur Zeit der 
Samenreifung eine unterschiedliche Endlange, wobei die Langenverhalt­
nisse etwa den im reifen Samen gegebenen entsprechen. Die Keimpflanzen 
mit hohen Epikotylen benotigen zur Erreichung eines bestimmten Grades 
der vegetativen Entwicklung eine langere Zeit als die anderen, da fur 
das Epikotylwachstum eine groBere Menge von Reservestoffen und Assimi­
laten erforderlich ist. Schon die Primarblatter erreichen ihre Endlange 
langsamer. Infolgedessen werden auch die Bluten spater angelegt als bei 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 15 
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den Pflanzen mit kurzen Epikotylen. Das heiBt also, daB (ganz ent­
sprechend den Erfahrungen iiber die Kaltebehandlung beim Getreide) 
Pflanzen aus Samen, die bei niedriger Temperatur (also etwa im Herbst) 
gereift sind, schneller zur Bliite kommen als die bei hoher Temperatur 
gereiften. 

Physiologisch anderer Natur scheint die ebenfalls im spateren Keim­
lingswachstum zum Ausdruck kommende Beeinflussung der Embryonen 
zu sein, die sich bei Getreide bemerkbar macht, das unter verschiedenen 
Witterungsverhaltnissen gereift ist. Hafer, der bei groBer Trockenheit 
und hoher Temperatur gereift ist, keimt schneller und zeigt auch schnelleres 
Keimlingswachstum als Hafer, der bei niedriger Temperatur und feuchter 
Luft gereift ist (Abb. 211, 212). Unter optimalen Keimungsbedingungen 
werden die Unterschiede nicht deutlich. Fiir das unterschiedliche Verhalten 
ist offenbar die verschiedene chemische Zusammensetzung der Embryonen 
verantwortlich. Bei geringer Feuchtigkeit und hoher Temperatur gereifte 
EmbrY0:Q.en enthalten mehr Zucker und EiweiB als andere; der hohere 
Zuckergehalt ermoglicht eine raschere Aufnahme des Wassers bei der 
Keimung. Die schnellere Keimung bedingt auch einen rascheren Ab­
schluB des Keimlingswachstums und damit einen schnelleren Bliihbeginn 
sowie den Gewinn groBerer Zeit fiir die Kornausbildung, die infolgedessen 
reichlicher wird. 

4. Weitere Temperaturwirkungen. 
Plotzliche Temperaturerhohungen oder -senkungen uben auf die Zelle 

eine Reizwirkung aus. Welche Primarvorgange dabei wichtig sind, ist 
nicht bekannt; man kann wieder nur unbestimmt von einer Gleichgewichts­
storung sprechen. Jedenfalls fiihrt diese Storung schlieBlich zu den ver­
schiedensten Reaktionen. Die Plasmastromung kann aufhoren [bei Nitella 
nach einen Temperatursturz urn 15-200 (COOK)]. Eine Entwicklungs­
hemmung kann beseitigt werden. So lost bei manchen tropischen Pflanzen 
ein plotzlicher, wenn auch geringer Temperatursturz (z. B. infolge Regens) 
den letzten, noch eine bestimmte Anzahl von Tagen erfordernden Ent­
wicklungsschritt der Blute aus, so daB dann alle Bliiten gleichzeitig zur 
Entfaltung kommen (COSTER). Sehr haufig fiihrt eine plotzliche Tem­
peratursenkung oder -erhohung auch zur Auslosung von Alles-oder­
Nichts-Erregungen. Mann kann daher an allen Pflanzen, bei denen 
solche Erregungen zu Bewegungsreaktionen fiihren, durch Temperaturreize 
Bewegungen hervorrufen, die natiirlich vollkommen den durch mechanische 
oder andere Reize bedingten gleichen. Solche Reaktionen lassen sich 
bei Mimosen, bei Drosera und bei Ranken leicht erzielen; geeignet sind 
Temperaturspriinge urn etwa 50 oder mehr. 

Auch die Reizreaktionen der GeiBeln sind durch Temperaturspriinge 
erzielbar, so daB also .thermotaktische Bewegungen entstehen. 

Temperaturreize konnen ferner ahnlich wie Lichtreize zu tagesperiodi­
schen Bewegungen fiihren. Einige Pflanzen reagieren auf die Temperatur 
sogar starker alsauf das Licht, wahrend der TemperatureinfluB bei anderen 
nur gering ist. 
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V. Wirknng der Elektrizitat. 
Starke elektrische Strome bedingen an Pflanzen stet~. Schadigungen, 

die schlieBlich auch zu mikroskopisch wahrnehmbaren Anderungen der 
Plasmabeschaffenheit fiihren. Die Plasmastromung wird sistiert; es 
treten Koagulationen, Entmischungen, Vakuolenbildungen und Viskosi­
tatsanderungen ein, also Veranderungen der Art, wie sie auch nach anderen 
schadigenden Einfliissen beobachtet werden konnen. 

Bei gelinderen Einwirkungen sind Schaden mikroskopisch nicht wahr­
nehmbar; trotzdem kann die Reizung erhebliche physiologische Folgen 
nach sich ziehen, vor aHem, weil der elektrische Reiz ebenso wie der 
mechanische zur Auslosung von Alles-oder-Nichts-Erregungen hervor­
ragend geeignet ist. Man kann daher durch gelinde elektrische Reizung, 
am besten durch Induktionsschlage, an allen Organen, bei denen solche 
Erregungsvorgange zu Bewegungsreaktionen fiihren, leicht elektronasti­
sche Reaktionen erzielen. Der elektrische Reiz wird bei der reizphysio­
logischen Untersuchung solcher Objekte sogar oft gegeniiber dem mecha­
nischen vorgezogen, da er sich leichter und genauer als dieser dosieren 
laBt. An allen seismonastisch reaktionsfahigen Objekten, also beispiels­
weise an Mimosen, Oentaurea-, Berberis- oder Sparmannia-Staubfaden, 
Dionaea-Blattern sowie an Ranken lassen sich auf diese Weise elektro­
nastische Reaktionen erzielen, deren Mechanik natiirlich nicht anders ist, 
als wenn die zur Bewegungsreaktion fiihrenden Erregungsvorgange mecha­
nisch ausgelost werden; es handelt sich also je nach dem Objekt um Turgor­
oder Wachstumsbewegungen. 

Bei der elektrischen Auslosung der Alles-oder-Nichts-Erregung kommt 
es nicht auf den absoluten Wert der Stromintensitat und Stromdichte an, 
sondern vor aHem auf die Geschwindigkeit der Intensitatsanderung, 
auBerdem auf die Dauer der Durchstromung. Die Reizwirkung beruht 
anscheinend auf Ionenkonzentrationsanderungen an den Plasmagrenz­
schichten; diese Membranpolarisierung kann unmittelbar Ursache fiir den 
Erregungseintritt sein. Auch die normale Erregungsausbreitung stellt 
man sich ja - wie wir friiher erwahnten - oftmals so vor, daB die im 
Aktionsstrom zum Ausdruck kommende reiz bedingte Potentialanderung 

15* 
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an der Plasmagrenzschicht durch elektrische Reizung der benachbarten 
Regionen die Erregungsleitung ermoglicht. 

Zur Erklarung der Primarwirkung der elektrischen Reize sind viele Modellversuche 
unternommen worden. Beispielsweise wurde auf eine Phasenumkehr in Ol-Wasseremul­
sionen bei elektrischer Durchstromung hingewiesen: Befindet sich zunachst Wasser als 
disperse Phase im Dispersionsmittel 01, so kann dieses System infolge des elektrischen 
Stromes in ein anderes mit 01 als disperser Phase tibergehen. Eine endgti1tige Entscheidung 
tiber die Anwendbarkeit dieser Modellversuche auf die Zellvorgange laBt sich nicht treffen. 

Wird ein Organ, etwa eine Wurzel, so in eine elektrisch durchstromte 
Flussigkeit gebracht, daB der Strom senkrecht zur Langsachse des Organs 
flieOt, so treten tropistische Krummungen auf, die man als galvanotropisch 
bezeichnethat. Jedoch scheinen fur die Krummungsauslosung Elektro­
lyseprodukte verantwortlich zu sein, so daB man eher von einem Chemo­
tropismus sprechen sollte, der sogar schon weitgehend mit einem Traumato­
tropismus vergleichbar ist. - Bei geiBeltragenden, aber auch bei unbe­
geiBelten Organismen lassen sich leicht galvanotaktische Reaktionen 
erzielen; einige Organismen sind positiv, andere negativ galvanotaktisch. 

Galvanotropische Reaktionen sind auch an Pollenschlauchen beob­
achtet worden (WULF). Das ist insofern bemerkenswert, als viele Narben 
gegen den Fruchtknoten elektrisch negativ sind und man dieses Poten­
tial fur die Bewegungsbestimmung des Pollenschlauches (wenn die normale 
Lenkung nicht chemotropisch erfolgt) verantwortlich machen konnte. 
Bei Primula grandi/lora kann die genannte Potentialdifferenz 200 m V 
erreichen, in anderen Fallen ist sie erheblich geringer (CHODAT und GUHA). 

1m elektrostatischen Feld fiihren viele Organe ebenfalls Krummungen 
aus, und zwar krummen sich die Wurzeln so, daB die Seite, in der das Feld 
einen +-Pol induziert, konkav wird. Sprosse (Hypokotyle, auch Kole­
optilen) krummen sich entgegengesetzt. Entsprechende Krummungen 
entstehen auch dann, wenn das elektrische Potential durch Einschaltung 
der Pflanze in ein lonenkonzentrationsgefalle erzeugt wird, wenn also 
beispielsweise antagonistische Flanken mit Salzlosungen verschiedener 
Konzentration in Beruhrung stehen. Hierbei sind Potentiale zwischen 
etwa 50 und 100 mV am wirksamsten. Zur Erklarung dieser elektro­
tropischen Kriimmungen wird eine kataphoretische Auxinverschiebung 
angenommen. Man kann so in der Vermutung gestiitzt werden, daB auch 
die nach phototropischer oder geotropischer Reizung auftretenden Auxin­
verschiebungen kataphoretischer Natur sind; bei der Besprechung geo­
tropischer Kriimmungen werden wir darauf zuriickkommen (AMLONG). -
Das antagonistische Verhalten von SproB (oder Koleoptile) und Wurzel 
ist leicht verstandlich, weil Auxinanreicherung bei Wurzeln eine Hem­
mung, bei Sprossen und Koleoptilen aber eine Forderung des Wachstums 
bedingt. 

Auch viele andere Erfahrungen sprechen dafiir, daB den von der Zelle 
geschaffenen elektrischen Potentialen eine erhebliche Rolle zufallt; wir 
haben darauf an mehreren Stellen, z. B. bei der Frage der Wasseraufnahme 
und -abgabe hingewiesen. Die Versuche uber Reizwirkungen experimentell 
angelegter elektrischer Potentiale konnen also sehr wohl geeignet sein, 
uns einen Einblick in manche normale Zellvorgange zu verschaffen. 

Dagegen haben die Versuche tiber Wirkungen der Luftelektrizitat auf pflanzenphysio­
logische Prozesse nicht zu bedeutenden Ergebnissen gefiihrt. Zwar wurden mehrfach 
angebliche Wirkungen eines veranderten Ionisationsgrades der Luft auf Atmungs- und 
Wachstumsprozesse beschrieben. Sorgfaltige Nachuntersuchungen ftihrten aber, abwahl 
auch der EinfIuB weitgehend entionter Luft mit dem stark ionisierter verglichen wurde, 
nicht zu klaren Ergebnissen (STERN, BUNNING und WOLODKEWITSCH). 
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VI. Schwerkraftwirkungen. 
1. Die Reizanfnahme und der Orthogeotropismns. 

Auf die Einwirkung der Schwerkraft kann die Pflanze ahnlich wie auf 
den LichteinfluB in recht verschiedenartiger Weise reagieren. Es konnen 
orthotrope Krummungen eintreten, die entweder (wenn sie zum Erdmittel­
punkt gerichtet sind) positiv oder (wenn sie vom Erdmittelpunkt fort 
gerichtet sind) negativ geotropisch (Abb. 213) genannt werden; es konnen 
auch plagiotrope Krummungen erfolgen, bei denen sich das Organ in einen 
von Fall zu Fall verschiedenen Winkel zur Lotlinie einstellt; betragt dieser 
Winkel 90°, so sprechen wir von diageotropischen Einstellungen. Aber 
auch durch Torsionen kann sich ein aus seiner Normal­
lage gebrachtes Organ wieder in diese zuruckorien­
tieren oder' sie so auch zum erstenmal erreichen. Die 
Schwerkraft kann ferner ahnlich wie das Licht die 
Lage von Basel- und Apikalpol sowie die Dorsiven­
tralitat der verschiedensten Organe mit ihren mannig­
faltigen physiologischen und morphologischen Folgen 
determinieren. 

DaB fUr diese von der Lage der Pflanze zur Lot­
linie abhangigen Reaktionen wirklich die Schwerkraft 
verantwortlich ist, ergibt sich eindeutig aus der Mog­
lichkeit, gleichartige Reaktionen auch durch Verwen­
dung von Zentrifugalkraften zu erzielen. Seit den 
Versuchen KNIGHTS uber den Geotropismus ist das 
anerkannt. 

Trotz dieser groBen Mannigfaltigkeit geischer Reak­

Abb. 213. Erste Stadien 
der geotropischenAufrich­
tung eiuer horizontal geleg­
ten Koleoptile von A vena 
sativa. Die Koleoptile 
wurde auf der gleichen 
Platte 5mal in Abstanden 
von '/, Stunde photogra­
phiert. Der Kriimmungs­
beginn ist nicht so sehr 
auf die Spitze lokalisiert 
wie beim Phototropismus. 

tionen wird man annehmen durfen, daB die primaren physiologischen Wir­
kungen, also die schon ohne physiologische Auslosungsprozesse von der 
Schwerkraft seIber geleisteten Prozesse, d. h. die Reizaufnahmevorgange, im­
mer von gleicher oder doch ahnlicher Natur sind. Und zwar kommt es aHem 
Anschein nach auf die Verlagerung irgendwelcher Teilchen im Organ an. 
Von der GroBe dieser Verlagerung, also von der durch die Schwer- oder 
Fliehkraft induzierten stofflichen Polaritat zwischen zwei Flanken eines 
Organs oder zum mindesten zwischen zwei Seiten der einzelnen Zellen 
hangt die GroBe der Folgereaktionen abo Mit dieser Auffassung stimmt 
jedenfalls die Gllltigkeit des Reizmengengesetzes gut uberein. Eine geringe 
Reizstarke kann durch entsprechend verlangerte Einwirkung den gleichen 
Erfolg haben wie ein intensiverer Reiz kurzerer Einwirkung; dem Pro­
dukt von Reizdauer und Reizintensitat kommt immer die gleiche Reiz­
wirkung zu. Am leichtesten laBt sich das fur die geotropische Schwellen­
reizung zeigen, indem fUr verschiedene, experimentell ja leicht abstufbare 
Fliehkrafte die zur eben sichtbaren Krummung notwendige Reizwirkungs­
dauer, d. h. indem die Prasentationszeiten bestimmt werden. Fur Avena­
Koleoptilen wurden beispielsweise folgende (hier nur in einer Auswahl 
wiedergegebenen) Werte gefunden. 
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Avena; Konstanz der zur Reaktion 
notwendigen Reizmenge. 

t = F~le kra tationszeit . . h ft I t = Pr!\sen· 

In g in Sekunden 

0,08 
0,25 
0,76 
2,24 
6,48 

17,28 
58,43 

3900 
1300 
415 
125 
45 
18 
5 

I
i' t = Reiz­

menge 

312 
325 
315 
281 
292 
311 
292 

An der Moglichkeit einer Verlage­
rung von Zellinhaltsbestandteilen 
durch solche Krafte kann kein Zwei­
fel bestehen. Zu den mikroskopisch 
wahrnehmbaren Verlagerungen durch 
die Schwerkraft gehort in erster Linie 
die der Starke; oder richtiger einer 
Art von Starke. In vielen Zellen 
bleibt die Schwerkraft ohne EinfluB 
auf die Lage der Starkekorner; die 
hohe Viskositat und andere Faktoren 
verhindern eine nennenswerte Um­

lagerung; in einzelnen Zellen dagegen ist diese Umlagerung leicht er­
zielbar; schon nachdem die Schwerkraft 5-10 Minuten eingewirkt 
hat, kann die Starke zum entgegengesetzten Pol der Zelle gelangt 
sein. Daher haben HABERLANDT und NEMEC die Verlagerung dieser 
Starke mit der geotropischen Reizaufnahme in Zusammenhang ge­
bracht und von einer Statolithenstarke gesprochen. Die verlagerungs­
fahige Starke kommt bei den Wurzeln in den zentralen Zellen der 

b o 

Abb.214. "Statolithenstarke"; a SproBqnerschnitt von Linum perenne; b Wurze!spitze von Roripa amphibia, 
Langsschnitt; c Ko!eoptilspitze von Panicum miliaceum, Langsschnitt. a nach HABERLANDT, b nnd c nach 

NEMEC. 

Calyptra, bei Koleoptilen in den Zellen der Spitze, und in SproB­
organen in der Starkescheide vor (Abb. 214). Fiir diese Statolithentheorie 
spricht zunachst, daB die Verteilung der geotropischen Sensibilitat zum 
mindesten in groben Ziigen mit der Verteilung der verlagerungsfahigen 
Starke im Organ iibereinstimmt. DaB die geotropische Sensibilitat vor­
nehmlich auf die Spitze der meisten Organe beschrankt ist, wissen wir 
durch eine ganze Reihe von Versuchen. Schon der DARwINsche Versuch, 
der uns zeigt, daB eine zwangsweise in der geotropischen Reizlage fest­
gehaltene Organspitze immer weitere geotropische Impulse zu den basalen 
Teilen schickt, obwohl diese sich bereits stark gekriimmt haben, kann 
hier genannt werden (Abb. 215). Noch schoner ist die PrccARDsche 
Versuchsanordnung, bei der die Wurzeln so an der Zentrifuge befestigt 
werden, daB Spitze und Basis entgegengesetzt gereizt werden (Abb. 216). 
Mit dieser Methode k<wnte HABERLANDT zeigen, daB der EinfluB der 
Spitzenreizung selbst dann dominiert und den Kriimmungssinn der ganzen 
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Wurzel bestimmt, wenn schon von etwa 1,5 mm unterhalb der Spitze 
an die entgegengesetzte Reizung stattfand. Organe mit einer Starke­
scheide sind auch tatsachlich iiberall dort geotropisch empfindlich, wo sich 
diese Starkescheide befindet, also nicht nur in 
der Spitze. 

Die Vorstellung, daB die sich bewegenden 
Starkekorner einen mechanischen Reiz auf das 
Plasma ausiiben und dadurch die Entstehung 
der geotropischen Reaktionen vermitteln, ent­
halt durchaus nichts Unwahrscheinliches; das 
Plasma ist ja schon gegen die von auBen an­
greifenden mechanischen Reize, obwohl diese 
es naturgemaB viel schwerer beeinflussen kon­
nen, sehr empfindlich. Trotzdem staBt die Sta­
tolithentheorie auf manche erhebliche Schwierig­
keit. Es mag noch dahingestellt bleiben, ob die 
Verteilung geotropischer Sensibilitat in den Or­
ganen wirklich immer der Verteilung der ver­
lagerungsfahigen Starke entspricht, sofern 
solche iiberhaupt bei der betreffenden Pflanze 
vorkommt. Schwerer wiegt es, daB es auch 
geotropisch gut reagierende Objekte ohne Starke 
gibt; in erster Linie konnen hier die Pilze, bei­
spielsweise die Sporangientrager von Phycomyces 

Abb.215. Ein an derSpitze fixierter 
Keimling von Panicum kriimmt 
sich infolge ununterbrochener geo­
tropischer Impulse immer weiter. 

Nach DARWIN. 

genannt werden. Wenn also fiir die hoheren Pflanzen die Theorie der 
Statolithenstarke richtig ist, so miissen wir annehmen, daB verschiedene 
Arten der geotropischen Reizaufnahme moglich sind und bei den starke­

Abb.216. Schema der Versuchs­
anordnnng von PrcCARD zur 
antagonistischen Reizung von 
Spitze und Basis der Wurzel. 
Die Wurzel ist so aui der Zentri­
fuge angebracht, daB die Flieh· 
kraft ani die Spitze in entgegen­
gesetzter Richtung einwirkt als 
aui die Basis. Die Pieile geben 
die Richtung der Fliehkriifte an. 

Nach v. GUTTENBERG. 

freien Organismen die Verlagerung anderer Zell­
inhaltsbestandteile entscheidend ist. Befriedigen­
der ware dann freilich eine Theorie, die alle FaIle 
umfaBt. Dieser Forderung geniigt die Theorie,_ die 
der Verschiebung elektrischer Ladungstrager im 
Schwerefeld eine entscheidende Bedeutung zu­
schreibt. Die Wanderungsgeschwindigkeit von 
Anionen und Kationen kann durch die Schwer­
kraft verschieden beeinfluBt werden, so daB es 
zur Entstehung elektrischer Potentialdifferenzen 
in dem betreffendem System kommt. In mem­
branlosen Systemen macht sich ein solcher Effekt 
praktisch nicht bemerkbar, wohl aber in den von 
vielen Membranen durchsetzten Pflanzengeweben. 
Daher kommt es in Pflanzen durch eine Veran­
derung der Lage im Schwerefeld zum Auftreten 
elektrischer Potentialdifferenzen ( geoelektrischer 
Eftekt); und zwar wird bei einem horizontal 
gelegten SproB und auch bei einer horizontal 
gelegten Wurzel die physikalische Unterseite 
gegen die Oberseite elektrisch urn etwa 5-10 
mV positiv. BRAUNER, der diesen Effekt ge­
nauer untersuchte, fand, daB sich tote Gewebe und andere Systeme mit 
semipermeablen Membranen (Pergamentpapier) prinzipiell ahnlich ver­
halten, und den Effekt oft sogar starker zeigen als lebende Pflanzen. 
Diese elektrische Potentialdifferenz zwischen Ober- und Unterseite eines 
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Organs kann man vielleicht fiir das Auftreten der geotropischen Kriim­
mungen verantwortlich machen; wir sahen schon friiher, daB solche 
Potentialdifferenzen sehr wohl zur Entstehung elektrotropischer Kriim­
mungen fiihren konnen. DaB der geoelektrische Effekt in Sprossen und 
Wurzeln trotz deren gegensatzlichen geotropisl'hen Verhaltens gleichsinnig 
verlauft, stellt keine Schwierigkeit dar, weil ja gleichartige elektrische 
Reizung bei diesen Organen entgegengesetzte Kriimmungen zur Folge 
hat; mit der friiher genannten Theorie des Elektrotropismus, die an die 
Moglichkeit kataphoretischer Auxinverlagerung ankniipft, ist dieses Ver­
halten wegen des gegensatzlichen Reagierens von SproB und Wurzel auf 
Auxinzufuhr durchaus vereinbar. 

Die auf dem geolektrischen Effekt aufbauende Theorie der geotropischen 
Reizaufnahme bietet gegeniiber der Statolithentheorie noch den Vorteil, daB 
nunmehr eine sich auf das ganze Organ, also nicht auf die Einzelzelle, be­
ziehende Polaritat gefunden ist und wir nicht die etwas kompliziertere An­
nahme machen miissen, daB die tangentialen Innen- und AuBenseiten einer 
Zelle auf die Beriihrung mit Starkekornern gegensatzlich reagieren (ohne eine 
solche oder ahnliche Radialpolaritat der Zellen miiBten sich ja nach der Sta­
tolithentheorie die geotropischen Impulse beider Flanken die Waage halten). 

Eines der nachsten Glieder der geotropischen Reizkette besteht nun 
in der Herstellung einer unterschiedlichen Auxinkonzentration zwischen 
Ober- und Unterflanke des geotropisch gereizten Organs, und zwar 
beobachtet man stets, daB die Auxinkonzentration einige Zeit (bei­
spielsweise 15 Minuten) nach dem Beginn der geotropischen Reizung 
in der Unterseite des Organs, sei dieses nun ein SproB, eine Koleo­
ptile oder eine Wurzel, groBer ist als in der Oberseite (z. B. AMLONG; 
BOYSEN JENSEN). Dafiir seien einige Beispiele angegeben: 

Objekt 

Von der Gesamtmenge 
des im horizontal ge­
legten Organ vorhan­
denenAuxins entfallen 

auf die 

Aus diesen Messungen 
schlieBt man im: allgemei­
nen, daB der geotropische 
Reiz eine Auxinverlage­
rung bedingt. Die ganze 

Oberseite Unterseite Reizkette scheint dann ge­
------------+---t---- schlossen erkannt zu sein, 
Koleoptilspitzen von Avena .. 
Wurzelspitzen von Vicia Faba 
Wurzelspitzen von Zea Mays. 
Hypokotyle von LtJ,pinus . . 
Epikotyle von V icia Faba . . 

38 
37 
25 
32 
38 

62 
63 
75 
68 
62 

wenn man diese Verschie­
bung auf die elektrische 
Polarisierungzuriickfiihrt, 
zumal auch gezeigt wurde, 
daB ein experimentell an­

gelegtes . elektrisches Potentil,l.l in der Pflanze bzw. in Agarblockchen eine 
ausreichende kataphore~ische Auxinverschiebung ermoglicht. Es scheint 
also, daB man die Theorie von WENT, CHOLODNY und BOYSEN JENSEN, 
die wir beim Phototropismus kennenlernten, auf den Geotropismus iiber­
tragen darf. Jedoch kann diese Theorie auch fiir den Geotropismus er­
heblichen Zweifeln begegnen. Schon BOYSEN JENSEN hat darauf hin­
gewiesen, daB die gefundenen Differenzen der Auxinkonzentration nicht 
ausreichend sind, um die gefundenen Kriimmungen zu erklaren. Nur 
mit Hilfsannahmen kann man diese Schwierigkeit umgehen. Ferner 
sind an isoliert kultivierten Wurzeln, die keine nachweisbaren Auxin­
mengen mehr enthielten, doch noch geotropische Kriimmungen beob­
achtet worden. Auch ist zu beriicksichtigen, daB die angegebenen 
Zahlen nur fiir sich noch nicht den sicheren SchluB zulassen, daB eine 
Auxinverschiebung stattgefunden hat; denn es fehlt die Vergleichsmog-
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lichkeit mit dem Auxingehalt ungereizter Objekte. Allerdings wird gegen 
die Moglichkeit einer Neuproduktion von Auxin bei geotropischer Rei­
zung angefiihrt, daB beim Rotieren auf dem Klinostaten (bei horizontal 
stehender Klinostatenachse), also bei allseitiger geischer Reizung, keine 
Wachstumsbeschleunigung eintritt, daB also eine Geowachstumsreaktion 
nicht erfolgt. Es ist jedoch sehr bemerkenswert, daB es Objekte gibt, 
an denen eine Neuproduktion (bzw. Aktivierung) von Auxin unter dem 
EinfluB geotropischer Reizung einwandfrei nachgewiesen werden konnte. 
Manche mit Knoten ausgeriistete Pflanzen zeigen starke geotropische Auf­
kriimmungen, die darauf beruhen, daB das bereits erloschene Wachstum 
auf der Unterseite des Knotens wieder aufgenommen wird (SCHMITZ). 
Die Graser sowie Trade8cantia- und Dianthu8 -Arten konnen hier ge­
nannt werden. Der Wiederbeginn des Wachstums beruht, wie speziell 
fiir die Grasknoten gezeigt wurde, auf einer erneuten Wuchsstoffbildung 
(bzw. -aktivierung). Man pflegt diesen Fall als seltene Ausnahme, geradezu 
als Kuriositat zu bezeichnen. Es ist jedoch nicht sehr wahrscheinlich, daB 
ein ProzeB, der in den Knoten eine so groBe Rolle spielt, in anderen 
Organen iiberhaupt nicht stattfinden solI. 

Noch unsicherer erscheint es, ob man die Herstellung der unterschied­
lichen Auxinkonzentration wirklich unmittelbar auf die elektrische Polari­
sierung zuriickfiihren kann, sie also als kataphoretische Verschiebung 
betrachten darf. Es ist nachweisbar, daB kompliziertere plasmatische 
Vorgange im Spiel sind. In der Hinsicht sind speziell Versuche bemerkens­
wert, die die groBere Wirkung intermittierender Reizung zeigen. Wird 
eine bestimmte geotropische Reizmenge, also ein bestimmtes Produkt von 
Zentrifugalkraft und Reizdauer unter Einschaltung von Ruhepausen ge­
boten, so kann die Reizwirkung erheblich groBer werden als bei kontinuier­
licher Darbietung des Reizes. Die folgende Tabelle zeigt das deutlich 
(GUNTHER-MASSIAS) : 

Aus diesen Versuchen muB 
wohl geschlossen werden, daB 
der Reiz mit zunehmender 
Einwirkungsdauer eine Ab­
stumpfung, also eine Emptind­
lichkeit8verminderung in der 
Pflanze bedingt, die mit den 
Grenzender Reaktion8fahigkeit 
noch nichts zu tun hat. Es 
muB sich um die Abstumpfung 

Hypokotyle von Helianthu8, Reizmenge stets 
360 g. sec. 

Zufiihrung der Reizmenge 
im Verhaltnis Reiz:Ruhe 

1 Min. : 1 Min. (also kontinuierlich) 
1":1,, . 
1 " : 2 " ......... . 
1 " :3 " ......... . 

I 
Prozentsatz 

der 
eintretenden 

Kriimmungen 

15,2 
39,1 
44,9 
25,7 

in dem primar vom Reiz betroffenen physiologischen System handeln. 
Man kann sich etwa vorstellen, daB die chemische Umwandlung einer 
Substanz oder der Zerfall eines labilen Systems wichtig ist, dieses chemi­
sche oder physikalische System sich aber schnell erschopft, und erst 
nach seiner Regeneration, die friihestens nach ungefahr 2 Minuten beendet 
ist, wieder die volle Sensibilitat hergestellt ist, so daB die physiologischen 
Folgen natiirlich im gesamten dann am starksten sind, wenn immer erst 
nach dem Abklingen des "Refraktarstadiums" wieder gereizt wird. 
Allzu lange Pausen sind wie in allen ahnlichen Fallen ungiinstiger, weil 
dann die sekundaren Folgen, mogen sie nun in einer Auxinverschiebung 
oder in sonstigen Prozessen bestehen, teilweise wieder zuriickgegangen 
sind, bevor der neue Reiz einwirkt. Bei sehr langen Pausen kommt es 
dann begreiflicherweise iiberhaupt nicht mehr zur wirksamen Summation 
der intermittierenden Reizung mit unterschwelligen Teilreizen. 



234 Physiologie der Reizwirkungen. 

Hiernach sieht es so aus, als seien auch bei der geotropischen Reizung 
Erregungen mit Refraktarstadien beteiligt. Wenn es sich herausstellen 
sollte, daB es sich dabei um typische Alles-oder-Nichts-Erregungen handelt, 
dann wiirde sich die Abhangigkeit der geotropischen Reaktionsstarke 
von der Reizstarke also nur aus der unterschiedlichen Zahl ausgeloster 
Erregungsvorgange erklaren. 

Jedenfalls ist es wohl nicht berechtigt, den Geotropismus mit der 
Auffindung des geoelektrischen Effektes, der Auxinverschiebung und 
der Moglichkeit elektrischer Verursachung dieser Auxinverschiebung fiir 
prinzipiell aufgeklart zu halten. 

Schon darum ist es notwendig, nach weiteren Zellvorgangen zu suchen, die durch die 
Schwerkraftreizung ausgelost werden. Einige .Anhaltspunkte sind gegeben. Bei Hypo­
kotylen und Wurzeln wurde gefunden, daB der PH-Wert nach geotropischer Reizung in 
der Konvexseite niedriger ist als in der Konkavflanke. Bei Helianthua-Hypokotylen kann 
dieser Unterschied der Wasserstoffionenkonzentration 22% betragen. Die Konkavflanke 
zeigt eine starkere Katalaseaktivitat als die Konvexseite. Die Unterseite geotropisch 
gereizter Sprosse zeigt eine groBere Menge reduzierender Zucker als die Oberseite. In der 
Unterhalfte kann (so bei Helianthua-Hypokotylen) auch der osmotische Wert des PreB­
saftes um 0,1 .Atm. hoher sein. In Wurzeln von Vicia Faba nimmt bei geotropischer Reizung 
die Chromogenmenge (3,4-Dioxyphenylalanin) zu, und zwar auf der Konvexseite mehr 
ala auf der Konkavseite [GUNDEL; METZNER (3,4)] . .AIle diese Veranderungen konnen wir 
bis jetzt nur erwahnen, ohne ihre Bedeutung zu kennen. Es ist zu beriicksichtigen, daB 
sie wenigstens zum Teil erst zu einer Zeit deutlich werden, in der die geotropische Reak­
tionszeit bereits iiberschritten ist. 

2. Der tonische EinfluB der l .. angskraft. 
Noch aus anderen als den bereits genannten Tatsachen ergibt sich 

die Unzulanglichkeit der einfachen Theorie des Geotropismus, nach der 
die Herstellung der zum unterschiedlichen Wachstum fiihrenden Differenz 
in der Auxinkonzentration eine einfache Funktion der direkt von der 
Schwerkraft bewirkten physikalischen Polarisation ist. Wenn die Reak­
tionsgroBe dem im ReizaufnahmeprozeB bedingten physikalischen Polari­
sierungseffekt, bestehe dieser nun in der Neuverteilung der Starkekorner 
oder von elektrischen Ladungstragern, proportional ware, so sollte man 
eine Giiltigkeit des sog. Sinusgesetzes erwarten, zum mindesten miiBte diesas 

Schwerkraftreizung von Avena-Koleoptilen 
bei verschiedener Reizlage. 

Gesetz, nach dem die Reiz­
wirkung der Schwer- oder 
Zentrifugalkraft dem Sinus 
des Ablenkungswinkels des 
Organs aus der Vertikalen 
proportional sein soll, inso-

N eigungswinkel I sin des I Prasen-
gegen Neigungs- tations-

die Vertikale winkels zeit 

90 
60 

120 
45 

135 
30 

150 
15 

165 

269 
326 
332 
366 
366 
540 
538 
871 
853 

I 
g . Prll.sentations­

zeit· sin des 
N eigungswinkels 

269 weit giiltig sein, daB der 
282 senkrecht angreifendenKraft 288 
259 die groBte Reizwirkung zu-
259 kommt. Bei der Einwirkung 
270 der Schwerkraft sollte man 
269 also erwarten, daB das hori-
226 
220 zontal liegende Organ am 

1,0 
0,866 
0,866 
0,7071 
0,7071 
0,5 
0,5 
0,259 
0,259 

starksten, das schrag nach 
oben oder unten gerichtete Organ weniger, und das in normaler oder 
inverser Lage senkrecht stehende Organ gar nicht gereizt wird. 

Nach manchen Versuchen, von denen hier in einer Tabelle einige wieder­
gegeben seien, scheint das Sinusgesetz auch recht genau den Tatsachen 
zu entsprechen (FITTING). 
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Wenn aber nicht, wie bei den in dieser Tabelle wiedergegebenen Ver­
suchen, die Schwellenreizung, sondern eine langer dauernde benutzt wird, 
so laBt sich die Gultigkeit des Sinusgesetzes nicht mehr nachweisen; 
vielmehr findet man dann, daB die optimale Reizlage zwischen der Verti­
kalen und Horizontalen liegt. Sprosse werden am starksten gereizt, 
wenn sie in einem bestimmten Winkel, auf dessen GroBe wir gleich noch 
eingehen werden, nach unten geneigt sind. Bemerkenswerterweise ist 
die Schraglage auch fur die anderen Georeaktionen, die in bekannter oder 
unbekannter Art mit den geotropischen Krummungen im Zusammen­
hang stehen, optimal, so fur die genannten chemischen Veranderungen 
und auch fur die Wuchsstoffpolarisierung (AMLONG); gerade dieser letzt­
genannte Befund ist besonders wichtig, zeigt er doch, daB man die Her­
stellung der ungleichen Wuchsstoffverteilung nicht einfach als die Wirkung 
der rein physikalisch bedingten elektrischen Polarisierung der Gewebe 
im Schwerefeld betrachten kann. 

Der Faktor, der diese Abweichung des Verhaltens der Organe vom 
einfachen Sinusgesetz bedingt, ubt fur sich keinen richtenden EinfluB 
auf die Bewegung des Organs aus, er wirkt rein tonisch; und zwar in einigen 
Reizlagen fordernd, in anderen hemmend auf den geotropischen Impuls. 
Fur diese tonische Beeinflussung kommt es im Gegensatz zur richtenden 
nicht (wie es im Sinusgesetz ausgesprochen wird) auf die senkrecht zum 
Organ angreifende Komponente der Sch wer- (bzw. Zentrifugal-) Kraft an, 
sondern auf die in der Langsrichtung angreifende. Von der Wirksamkeit 
dieser Langskraft kann man sich durch einige Versuche leicht ein Bild 
machen. Wird ein Organ durch einfaches Horizontallegen gereizt, so ist 
die Schwelle nach einer kurzeren Prasentationszeit uberschritten, als 
wenn das horizontal orientierte Organ zu-
gleich noch so zentrifugiert wird, daB die 
Zentrifugalkraft in der Langsrichtung des 
Organs angreift. Abb. 217 zeigt die ent­
sprechende Versuchsanordnung. Beispiels­
weise wurde an Wurzeln von Lupinus und 
ViciaFaba gefunden, daB die Prasentations­
zeit beim einfachen Horizontallegen 6 Minu­
ten betragt, bei gleichzeitiger Einwirkung 
von 1 g Zentrifugalkraft in der Langsrich­
tung aber 8 Minuten. 

Ein anderer Versuch zum Nachweis der 
Langskraft besteht darin, daB die Objekte, 
nachdem sie in Horizontallage eine gewisse 

~ 
t::i«> 

~~ 
~">; ~~ 

horizo!Jfille Scheibe 'I 
19SchwerkrufA 

A b b. 217. Versuchsanordnung nach M. RISS 
zum Nachweis des hemmenden Einflusses 
der in der Langsrichtung angreifenden 
Fliehkraft auf den Kriimmungsimpuls, der 
durch die in der Querrichtung angreifende 
Schwerkraft induziert wird. Der Kriim­
mungserfolg wird durch die Rotation um 
die horizontaleAchse, also dUTch dasAngrei­
fen der Fliehkraft erheblich vermindert. 

Nach RAWITSCHER. 

Zeit gereizt worden sind, fur eine weitere Zeit entweder in die senkrechte 
Normallage zuruckversetzt oder in die inverse senkrechte Lage gebracht wer­
den. (Nach dieser Zeit werden die Objekte dann bis zum Eintritt der Krum­
mung parallel zur horizontalen Klinostatenachse rotiert, damit weitere 
einseitige Ein£lusse der Schwerkraft ausgeschaltet werden.) So wurde 
beispielsweisean Lepidium-Wurzeln gefunden, daB die Prasentationszeit 
bei nachfolgend 5 Minuten langer Normallage 10 Minuten betrug, bei 
nachfolgend 5 Minuten langer Inverslage aber nur 1 Minute. Die Langs­
komponente der Schwerkraft wirkt also am meisten hemmend, wenn 
sie auf das normal orientierte Organ einwirkt. Endlich kann noch folgender 
Versuch zur Demonstration der Langskraftwirkung dienen. Wurzeln 
werden in der in Abb. 218 angegebenen Weise am Klinostaten, bei hori­
zontal stehender Klinostatenachse rotiert. Die Wurzeln bleiben nicht, 
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wie man zunachst erwarten kt'mnte, ungekriimmt, sondern kriimmen sich 
in der ebenfalls aus der Abb. 218 ersichtlichen Weise. Der Kriimmungs­
sinn zwingt zur SchluBfolgerung, daB die Wurzeln in den schwarz gezeich­
neten Lagen starker gereizt werden als in den anderen. Diese schwarz 

fOl/ 1) 

/~--, 
4--.rd:. 
, ~,' , , ... , 

roll z) roll J) 
Abb. 218. Lepidiumwurzeln nach der Rotation senkrecht zur horizontalen 
Klinostatenachse. Der schwarze Punkt in der Mitte stellt die Klinostaten­
achse dar; der gestrichelte Pfeil gibt die Bewegungsrichtung an. Es sind 
die vier miiglichen Faile der Anordnung angegeben und die dabei auftre­
tenden Kriimmungen gezeichnet. Schwarz ist die Reizlage wiedergegeben, 

die eine Kriimmung induziert. Nach ZIMMERMANN (2). 

gezeichnete Lage ist 
stets die, auf die die 
Inverslage folgt. Der 
vorgenannte Versuch 
lieB aber schon erken­
nen, daB die invers an­
greifende Langskraft­
komponente eine vor­
hergehende Reizung 
in Horizontallage ver­
starkt. Auf die in der 

Abb. 218 weiB gelassenen Horizontallagen folgt jeweils eine in Normallage 
angreifende Langskraft. Diese aber schwacht ja den geotropischen Impuls. 
So miissen die Kriimmungen zustande kommen. 

METZNER (1) hat mit einigen durchaus naheliegenden Annahmen eine 
Theorie des Zusammenwirkens von der Langskraft mit der allein richtend 
wirkenden Querkraft entworfen. Der von der Querkomponente der 
Schwerkraft induzierte tropistische Impuls ist, entsprechend den Forde­
rungen des urspriinglichen Sinusgesetzes, = g·t·sin IX (worin IX der Nei­

s 

J 

(J-sl/1«(1-k·cos «) 

-ji 

Abb.219. Graphische Darstellung des erweiterten 
Sinusgesetzes. Auf der Abszisse sind die Reiziagen 
in Graden, auf der Ordinate die ReaktionsgriiBen 
angegeben, und zwar fiir verschiedene Werte des 
Faktors k der im Text genannten Forme!. k = 0 
entspricht dem einfachen Sinusgesetz, k = 1 
einer optimaien Reiziage bei 120°, k = 2 einer 
optimaien Reiziage bei 126°, k = 5 einer optimalen 
Reiziage bei 131 ° und k = 10 einer optimaien 

Reiziage bei 133°. Nach METZNER. 

gungswinkel des Organs ist). Dieser tro­
pistische Impuls wird nun offensicht­
lich von der Langskraft um so mehr ge­
hemmt, je groBer er ist; auBerdem aber 
wird die Hemmung noch von einem fiir 
das betreffendeObjekt spezifischenFak­
tor k abhangen. Die Langskraftkompo­
nente des angreifenden Schwerereizes ist 
vermutlich zum mindesten angenahert 
dem Cosinus des Ablenkungswinkels des 
Organs aus der Horizontallage propor­
tional. So gelangt man zur Annahme, 
daB die von der Schwerkraft ausge­
iibte Hemmwirkung durch die GroBe 
g. k . sin IX· cos IX wiederzugeben ist. U m 
diesenHemmungsbetrag vermindert sich 
also die geotropische Induktion, so daB 
im gesamten folgende geotropische Reiz­
wirkung G resultiert: 

G = g. t . sin IX - g . k . sin IX • cos IX 

oder g . t sin IX (1 - k . cos IX) 

Will man priifen, ob sich diese Vor­
stellung mit den experimentellen Be­

funden vereinbaren laBt, so besteht zunachst. nur die Moglichkeit, fiir 
einige willkiirlich angenommene Werte des Faktors k den geotropischen 
Endeffekt zu berechnen und die dabei gefundene Abhangigkeit mit der 
tatsachlichen zu vergleichen. Die Ergebnisse einiger solcher Berechnungen 
sind in Abb.219 wiedergegeben. Wir sehen, daB die optimale Reizlage 
um so mehr von 900 verschieden ist, je groBer k angenommen wird. Der 
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groBte k-Wert, bei dem die optimale Reizlage schon dem Winkel von 1350 

genahert ist, kann offensichtlich nicht den Tatsachen entsprechen; denn 
sonst miiBten bei kleinen Winkeln entgegengesetzte Reaktionen ein­
treten, was aber nicht der Fall ist. Der Faktor k muB sogar noch kleiner 
als 2 sein; 1 ware ungefahr ein brauchbarer Wert. Bei seiner GUltigkeit 
muB die optimale Reizlage etwa 1200 betragen; und dieser Wert entspricht 
in der Tat den experimentellen Befunden sehr gut. Mit optimalen Reiz­
lagen, die erst bei mehr als 1200 Abweichung von der Normallage des 
Organs erreicht werden, ist nicht zu rechnen, dagegen konnen Winkel 
zwischen 90 und 1200 , im Extremfall auch 900 seIber in bestimmten Fallen 
sehr wohl die optimale Reizlage darstellen. 

Die physiologische N atur dieses tonischen Einflusses der Langskraftkom­
ponente des Schwerereizes auf die geotropische Induktion ist uns noch un­
bekannt. 

3. Plagiogeotropismus uud Diageotropismus. 
Wahrend wir die Organe, die ihre geotropische Ruhelage finden, wenn 

sie mit der Langsachse in der Richtung des Erdradius stehen, als ortho­
geotrop bezeichnet, sprechen wir dann, wenn diese Ruhe­
lage bei einer anderen Orientierung erreicht wird, von 
plagiotropen Reaktionen; einen noch anderen Fall oder 
zum mindesten (nach einer anderen Terminologie) einen 
Sonderfall der plagiotropen Reaktionen stellen die 
diageotropischen Bewegungen dar, bei denen sich das 
Organ senkrecht zur Richtung des Erdradius einstellt. 

Die plagiotropen Einstellungen beruhen auf dem 
Gegeneinanderwirken zweier antagonistischer Impulse; 
im einfachsten Fall kann es sich dabei um positiven 
und negativen Geotropismus handeln. Plagiogeotropi­
sche Einstellungen sind weit verbreitet; wir finden sie 
bei vielen Blattstielen (Abb. 220), bei Seitensprossen 
und bei Seitenwurzeln erster Ordnung (die Seitenwur­
zeIn hoherer Ordnung zeigen zumeist keine geotropische 
Einstellung, sondern wachsen nach allen Richtungen). 
Jedoch darf die Formulierung, daB die plagiotropen 
Einstellungen auf dem Gegeneinanderwirken von posi­
tivem und negativem Geotropismus beruhen konnen, 
nicht so aufgefaBt werden, als seien diese beiden Kom­
ponenten wesentlich gleicher Natur wie dann, wenn sie 
allein vorhanden sind. Das trifft jeweils nur fUr eine 
der Komponenten zu. Es kann etwa so sein, daB der 
negative Geotropismus in seinen Eigenschaften, seiner 
Prasentationszeit, Reaktionszeit und Reaktionsdauer 
dem negativen Orthogeotropismus entspricht; die an­
dere Komponente, also die positiv geotropische, aber 
andere Eigenschaften zeigt, die von Fall zu Fall ver­

Abb. 220. Tetrastigma. 
Beispiel einer plagiotro­
penEinsteliung. Andem 
herabhangenden Zweig 
haben sich die Blatter, 
und zwar an der Basis 
der Stiele, wieder so ge­
hoben, daB die Stiele 
schrag nach oben zeigen. 
1/10 der natiirl. Grolle. 

schieden sind. Die Besonderheit dieser anderen Komponente zeigt sich 
auch schon darin, daB sie nicht so wie die orthogeotropische von der Langs­
kraftkomponente des Schwerereizes tonisch beeinfluBt wird. Infolgedessen 
gilt fUr die Reaktion der plagiogeotropen Organe die Formel 

PI = g·S . t - sin rJ. • (l-k cos rJ.) - P . g' S . t . sin rJ. 

normaler tonischer antagonistischer 
Kriimmungs- Faktor Kriimmungs-

impuls impuls 
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In dieser Formel ist zugleich die Moglichkeit der Reizung durch 
SchleuderkriHte beriicksichtigt, indem die Massenbeschleunigung mit 
g' S eingesetzt wurde; der Faktor p ist notwendig, um das Starkever­
haltnis von negativer und positiver Reaktion, das natiirlich bei den ein­
zelnen Objekten verschieden ist (und von dem der Winkel der plagio­
tropen Ruhelage abhangt) zu beriicksichtigen [METZNER (2)]. 

In manchen Fallen weicht die dem normalen Geotropismus entgegen­
wirkende Kriimmungstendenz in ihren Eigenschaften soweit vom ge­
wohnlichen Orthogeotropismus ab, daB man sie kaum noch als geotropisch 
bezeichnen kann. N och nach langem Rotieren des horizontal gelegten 
Organs auf dem Klinostaten mit horizontal gestellter Achse zeigt sich 
dieser Impuls in immer starker werdenden Kriimmungen. Handelt es 
sich beispielsweise um einen SproB mit plagiotrop schrag nach oben ge­
richteten Blattstielen, so beobachtet man am Klinostaten eine starke 
Abwartskriimmung der Blattstiele (Abb.221). Der negativ geotropische 

Abb. 221. ColeuB. Links Blatter in normaler Stellung, reehts naeh Rotation der Pflanze auf dem Klinostaten 
bei horizontal stehender Klinostatenaehse; die Blatter kriimmen sieh abwarts, da sieh der an der plagiotropen 
Einstellung beteiligte negative Geotropismus nieht mehr geltend maehen kann, die Epinastie also voll zur 

Geltung kommt. 

Impuls ist also lange erloschen, wahrend der positive immer weiter wirkt. 
Da dieser die Abwartskriimmung veranlassende Impuls noch so lange 
nach dem Aufhoren des einseitigen Einwirkens der Schwerkraft fort­
besteht, zieht man es oft vor, hier von einer Epinastie zu sprechen. Unter 
einer Epinastie pflegt man ein unabhangig vom Eingreifen auBerer 
richtender Reize starkeres Wachstum der Oberseite zu verstehen; es 
scheint daher, daB es bei hinreichender Kenntnis eines Organs niemals 
schwierig sein kann, eine Reaktionsweise als geotropisch oder als epina­
stisch zu bezeichnen. Jedoch ist die physiologische Dorsiventralitat, die 
auf dem Klinostaten zu einem unterschiedlichen Wachstum der antago­
nistischen Flanken fiihrt, haufig erst das Resultat des Eingreifens der 
Schwerkraft. Wenn diese Dorsiventralitat nach ihrer Induktion wahrend 
des ganzen Lebens unabhangig vom weiteren Einwirken der Schwerkraft 
in der Richtung, in der diese Induktion erfolgte, bestehen bleibt, so wird 
man die durch diese Dorsiventralitat bedingten Kriimmungen nicht mehr 
als geotropisch bezeichnen, sondern als Folge einer geisch induzierten 
Epinastie, einer Geoepinastie. Es bleibt nun willkiirlich, ob man in einem 
bestimmten Einzelfall noch von einem Geotropismus oder schon von einer 
Geoepinastie sprechen will. - In mancher Hinsicht ist es vorteilhaft, 
die bei den plagiotropen Organen dem normalen Orthogeotropismus ent­
gegenwirkende Kriimmungstendenz iiberhaupt nie als geotropisch zu 
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bezeichnen, sondern, urn der Sonderstellung gerecht zu werden, immer 
von epinastischen Kriimmungen zu sprechen; dann kann auch nicht der 
Eindruck entstehen, daB es sich bei 
den plagiogeotropen Einstellungen ver­
schiedener Objekte urn grundsatzlich 
verschiedene Dinge handelt. Es kommt 
nur darauf an, daB eine physiologische 
Dorsiventralitat hergestellt wird, und 
diese braucht auch nicht einmal durch 
die Schwerkraft induziert zu sein; sie 
ist vielmehr in anderen Fallen photogen 
[RAWITSCHER (1, 2); ZIMMERMANN (3); 
HENNINGS; FREYTAG]. 

Bei den Bewegungen vieler Bliiten­
und Fruchtstiele handelt es sich grund­
satzlich urn etwas Ahnliches wie bei 
den plagiotropen Einstellungen. Auch 
hierbei herrscht zwar eine recht groBe 
Mannigfaltigkeit; aber das wichtigste 
scheint doch wieder das Gegeneinan­
derwirken eines normalen negativen 
Geotropismus mit einer Epinastie zu 
sein, die sowohl durch Schwerkraft als 

Abb. 222. Sparmannia a/Ticana. Bliitenknospen 
epinastisch (bzw. positiv geotropisch) abwarts ge­
kriimmt. Wiihrend der Bliitenoffnung tritt ein 
negativer Geotropismus hinzu, der Bliitenstiel 
hebt sich und steht schIieBIich (beim Verbliihen) 

ganz anfrecht. 1/2 der natiirlichen GroBe. 

auch (in anderen Fallen) durch Licht, bei einzelnen Objekten durch beide 
induzierbar ist. Auch hier ist man oftmals geneigt, statt von einer 
Geoepinastie von einem positiven 
Geotropismus mit extrem langer 
Prasentationszeit und mit langer 
Nachwirkung zu sprechen. Die Epi­
nastie kann gelegentlich so sehr den 
negativen Geotropismus iiberwie­
gen, daB es nicht zu einem einfachen 
Herabsenken (Nicken) der Knospe 
kommt, sondern zumehrfachenEin­
rollungen. - Fiir die Induzierung 
der Dorsiventralitat, also fUr die 
Entstehung der Geoepinastie ist es 
natiirlich notwendig, daB die junge 
Knospe zunachst einmal aus ihrer 
urspriinglichen aufrechten Stellung 
herausgebracht wird; das kann in 
einigen Fallen aus inneren Griin­
den geschehen; haufiger aber ist es 
durch das einseitige Einwirken des 
Lichtes bedingt. 

Viele Bliiten bleiben nicht in der 
urspriinglichenLage, sondernimZu­
sammenhang mit ihrer voranschrei­
tenden Entwicklung, in anderen 

Abb. 223. Cymbidium Lowianum. Bliitenstiele und 
Fruchtknoten sind zunachst (wahrend des Knospen­
stadiums) kaum geotropisch, kriimmen sich iedoch (ein­
schIieBIich der Knospen seIber) hyponastisch. Wahrend 
des Aufbliihens setzt eine erneute Iebhafte Wachstums­
tatigkeit in BliitenstieI und Fruchtknoten ein. Damit 
erwacht das geotropische Reaktionsvermogen, das zur 
plagiotropen EinsteIIung fiihrt. Man sieht deutlich die 
erhebliche Langenzunahme von Fruchtknoten + Bliiten­
stiel nach dem Aufbliihen. 1/. der natiirlichen GroBe. 

Fallen im Zusammenhang mit der Fruchtbildung kann es zum Auf­
richten des Stiels oder schlieBlich bei einigen Objekten wahrend der 
Fruchtbildung auch wieder zu erneuter Abwartskriimmung kommen. 
Fiir diese Umstimmungen sind hormonale Einfliisse entscheidend, die von 
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der Bliite bzw. der heranreifenden Frucht ausgehen (aber auch schon 
durch Pollenextrakte erzielbar sein konnen). Die Umstimmungen stehen 
haufig mit einer Wiedereinschaltung der erloschenen Wachstumstatigkeit 
im Zusammenhang. 1m einzelnen sind uns aber die Zusammenhangenicht 
bekannt; wir konnen nur sagen, daB. sich das Starkeverhaltnis von nega­
tivem Geotropismus und Epinastie, oder, in anderer Ausdrucksweise, von 
negativem und positivem Geotropismus andert [ZIMMERMANN (4); OEHL­
KERS; FITTING (1); SCHMITT; ZOLLIKOFER] (Abb. 222-224). Eine solche 
Stimmungsanderung tritt aber nicht nur bei der Erreichung bestimmter 
Entwicklungszustande ein, sondern sie kann auch schon tagesperio­
disch erfolgen, indem das genannte Starkeverhaltnis sich entweder 

infolge der von der endogenen Tages­
rhythmik ausgeiibten Einfliisse oder in­
folge der wechselnden auBeren Einfliisse 
von Licht und Temperatur (richtiger 
wohl: durch das Zusammenwirken aller 
dieser Faktoren) andert; auf diese Weise 
kommt es bei manchen nickenden Knos­
pen zwangslaufig zu tagesperiodischen 
Hebungs- und Senkungsbewegungen, also 
zu Schlafbewegungen. 

Das legt den Vergleich mit den bereits frtiher 
besprochenen Schlafbewegungen der Laubblatter 
nahe; man kann hier in der Tat keinen grundsatz­
lichen Unterschied erkennen. Die Lage dieser Blat­
ter wird ja ebenfalls durch das Krafteverhaltnis 
von negativem Geotropismus und Epinastie deter­
miniert; so wtirde man sich jedenfalls bei den 
autonyktitropen Pflanzen ausdrticken, bei denen 
die Dorsiventralitat, nachdem sie einmal durch 
die Schwerkraft determiniert wurde, nicht mehr 
umkehrbar ist, wahrend man bei den geonykti­
tropen, also den mit umstimmbarer Dotsiven­
tralitat, statt von einer Epinastie auch wieder von 
einem positiven Geotropismus sprechen konnte. 

Abb.224. Gasteria verrueosa. Die Bliitenstiele Wenn die Blatter nun ihre Lage im Schwerefeld 
wachsen zuniichst stark hyponastisch. Beim der Erde tagesperiodisch andern, so ist das natiir-
l}ffnen der Bliiten macht sicll eine Epinastie I' h d' Fl' .. d K f 
bemerkbar, die schlie/3lich in einen positiven Ie nur Ie 0 ge emes veran erten ra tever-

Geotropismus iibergeht. Etwa 'I, der haltnisses dieser Komponenten. Als :yirksame 
natiirlichen GroDe. Faktoren bei diesen tagesperiodischen Anderun-

gen haben wir Licht, Temperatur und endogene 
Rhythmik kennengelernt; daher ist es auch durchaus berechtigt, die tagesperiodische Be­
wegung, d. h. die Veranderung der Lage, so wie wir es taten, als Lichtreizwirkung zu be­
zeichnen, wenngleich der Lichtreiz dadurch erfolgreich wird, daB er tagesperiodisch die 
negativ geotropische Empfindlichkeit (oder die epinastische Tendenz?) verandert. 

Vermerkt sei noch, daB man - soweit es sich urn Wachstumsbewe­
gungen handelt - die beim Zusammenwirken von verschiedenen Kriim­
mungstendenzen auftretenden Bewegungen, handle es sich nun urn die 
plagiotropen Bewegungen im engeren Sinne oder urn die Kriimmungs­
bewegungen der Bliiten- und Fruchtstiele, nur teilweise auf die durch 
diese Impulse bedingte Auxinverteilung im Organ zuriickfiihren kann; 
es sind auch andersartige Beeinflussungen im Spiel, die wir so wenig 
kennen, daB fiir sie wieder die neutrale Bezeichnung "geandertes Reak­
tionsvermogen auf Auxin" gewahlt werden muBte [ZIMMERMANN (5)]. 

Der Diageotropismus (Abb. 225) ist viel weniger untersucht worden 
als der Plagiogeotropismus im engeren Sinne; man sah eben im Diageo­
tropismus oft nur eine Abart des Plagiogeotropismus. Das ist aber 
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anscheinend nicht richtig. Eine recht brauchbare, wenn auch noch unvoll­
kommen begrundete Theorie bietet die Vorstellung von SACHS, daB sich 
ein diageotropisches Organ aus zahlreichen 
parallel gelagerten orthogeotropischen zu­
sammensetzt (vgl. die analoge Erklarung 
des Diaphototropismus, S.181). 

4. Weitere Wirkungen der 
Schwerkraft. 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daB 
die Schwerkraft innerhalb der Pflanze eine 
Dorsiventralitat zu induzieren vermag. Ein­
zelbeispiele sollen hier nicht aufgezahlt wer­
den; jedenfalls ist diese Georeaktion bei 
recht verschiedenartigen Objekten festge­
stellt worden ; zumeist ist es aber nicht die 
Schwerkraft allein, die die Dorsiventralitats­
bestimmung vornehmen kann. Wir haben 
bereits die Induzierung mancher epinasti­
scher Tendenzen als Folge einer geisch be­
dingten Dorsiventralitat kennengelernt und 
dabei gesagt, daB beiden so bedingtenKrum­
mungen, die man auch als positiv geotro­
pisch bezeichnen kann, eine langere Prasen­
tationszeit besteht als bei den gewohnlichen Abb.225. Amaryllis vitiata. Diageotrope 

geotropischen Reaktionen. Das heiBt, die Einstell~~gd~~r !W~fc~~~O~r!cie:VEBER). 
Induzierung der Dorsiventralitat erfordert 
eine langere Schwerkrafteinwirkung als die Induzierung einer normalen geo­
tropischen Reaktion. Das ist beispielsweise auch beim Thallus der Marchan­
tiaceen gefunden worden. Bei den Brutkorpern von Marchantia ist eine 
mehrstundige, aber doch weniger als 6stiindige Einwirkung der Schwerkraft 
notwendig; bei Lunularia betragt die Mindestzeit sogar 12 -16 Stunden 
[FITTING (2)J. 

Die durch die Schwerkraft bestimmte Dorsiventralitat hat nicht nur 
(in einigen Fallen) ein ungleiches Wachstum zur Folge, sondern auch 
die Gewebe- und Organdifferenzierung kann beeinfluBt werden, so daB 
es zu einer morphologischen Polaritat kommt. 1m Fane der eben genannten 
Marchantiaceenbrutkorper ist diese morphologische Dorsiventralitat be­
kannt; auf der wahrend der Induktion zum Erdmittelpunkt gerichteten 
Seite kommt es zur Entwicklung der Rhizoiden; auf der anderen Seite 
zur Ausbildung der Luftkammern. 

Die Dorsiventralitatsbestimmung stellt einen Sonderfall der Polari­
tatsbestimmung dar. Es gibt zahlreiche Pflanzen, bei denen die Schwer­
kraft auch schon die Polaritat zwischen apikalem und basalem Pol bestimmt 
oder sie doch an dieser Determination neben anderen Faktoren beteiligt 
ist. Hier konnen beispielsweise die Fucus-Eier genannt werden, bei denen -
wie bereits erwahnt wurde - in erster Linie das Licht polaritatsbestim­
mend wirkt. Fehlt aber die einseitige Einwirkung des Lichtes, so macht 
sich auch der EinfluB der Schwerkraft erheblich bemerkbar; ebenso 
naturgemaB der EinfluB der Zentrifugalkraft, und zwar wird bei Fucus 
furcatus der beim Zentrifugieren von Inhaltsstoffen befreite Pol zum 
Rhizoidpol. 

Biinning, Physiologie des Wachstums. 16 
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An horizontal liegenden Holzstammen zeigen sich starke Beeinjlu8-
8ungen der Gewebebildung. Namentlich die Ausbildung des mechani­
schen Gewebes und der Verholzung wird beeinfluBt. Bei den in horizon­
taler Zwangslage festgehaltenen orthotropen Sprossen auch jugendlicher 
Pflanzen beobachtet man oft eine verstarkte Ausbildung von Holz, Bast 
und Rinde auf der Unterseite. In manchen dieser FaIle ist es nicht 
immer leicht zu entscheiden, wieweit es sich urn spezifische Folgen des 
Schwerereizes handelt und wieweit mechanische Beeinflussungen im Spiel 
sind. Letztere konnen ja dann besonders leicht eintreten, wenn es sich 
urn frei stehende, also nicht in einer Zwangslage festgehaltene Baumaste 

II 

Abb. 226 a· und b. Asphodel.. luteus. Die 
Bliite hat sich am Klinostaten (a) bzw. unter 

norrnalen Bedingungen (b) entfaltet. 
Nach VOECHTING. 

handelt. Bei Dikotylen ist dann durchweg 
das Wachstum der Oberseite gefordert, die 
Lignineinlagerung aber anscheinend ge­
hemmt, wahrend bei den Nadelbaumen 
auf der Unterseite das Wachstum gefor­
dert und die Lignineinlagerung gehemmt 
wird (PRIESTLEY und TONG). Bei den 

Abb.227. Yanda tricolor. Durch eine Gcotorsion im Frucht­
knoten wird die Bliite so gedreht, daB die Lippe nach unten 

gerichtet ist. '/. der natiirlichen GroBe. 

Nadelbaumen zeichnet sich das Holz der Unterseite auBerdem durch die 
starke rotbraune Farbe und durch die kurzen, aber sehr dickwandigen 
Tracheiden aus. Diese Reaktionen sind bestimmt zum Teil durch Zug 
(auf der Oberseite) bzw. Druck (auf der Unterseite) bedingt. 

Eine reine Schwerkraftwirkung ist aber unter anderem noch die Dorsi­
ventralitatsbestimmung mancher Bluten. Der zygomorphe Bau seiten­
standiger Bluten kann endogen bedingt sein; in manchen Fallen entsteht 
er aber auch erst infolge der Schwerkrafteinwirkung. Verhindert man 
namlich die einseitige Einwirkung der Schwerkraft durch Rotation der 
Pflanze auf dem Klinostaten bei horizontal gestellter Achse, so werden 
diese Bluten radiar (Abb. 226). 

Eine weitere Schwerkraftreaktion, auf die wir nicht naher eingehen 
wollen, besteht in den Geotorsionen (Abb. 227). Fruher haben wir einen 
Typ fur die Mechanik solcher Torsionen beschrieben und dabei gesehen, 
daB sich die Torsion allein aus einer Membranquellung erkHiren kann. 
Dann leuchtet es ein, daB jeder Reiz, der irgendwie zu einer Q,uellungs­
anderung der Membranen fuhrt, auch die Torsion zu bedingen vermag. 
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Es kann ja beispielsweise eine Elektrolytabgabe aus den Zellen statt­
finden; auch die Elektrolytverschiebung, die zum geoelektrischen Effekt 
fiihrt, konnte hierbei wirksam sein. 
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VII. Wirkung chemischer Reize. 
In diesem Abschnitt ist keine geschlossene Darstellung angestrebt; 

vielmehr sollen in ihm nur einzelne Beispiele ziemlich willkiirlich anein­
andergereiht werden. Dafiir sind zwei Griinde maBgeblich. Einerseits 
haben wir auf die Beteiligung chemischer Reize bei Wachstums- und 
Bewegungsvorgangen schon in anderen Zusammenhangen mehrfach hin­
gewiesen und speziell bei der Behandlung der Wachstumsphysiologie 
auch den Erfolg mancher der von auBen einwirkenden chemischen Reize 
besprochen. Andererseits wiirde die Absicht, die Wirkungsweise eines 
chemischen Reizes konsequent zu analysieren, aus dem Rahmen dieses 
Buches herausfallen, weil eine solche Analyse zwangslaufig zu allgemeineren 
Fragen der chemischen Physiologie fiihrt. 

Allgemeines. Da die meisten der von auBen auf die Pflanze einwirken­
den Reize, also auch die Reize physikalischer Natur, in irgendeiner Weise 
sowohl in das physikalische als auch in das chemische Geschehen des 
Organismus eingreifen, erfolgen die betreffenden Reizreaktionen selbst­
verstandlich zum groBten Teil unter Mitwirkung chemischer Reize, und 
zwar innerer chemischer Reize, d. h. unter der Mitwirkung von Aus­
losungsprozessen durch Biokatalysatoren. AIle durch auBere Faktoren 
bedingten Beeinflussungen von Wachstums- und Bewegungsvorgangen, 
die durch Aktivierung, Inaktivierung, Freisetzung, Neubildung oder 
Zerstorung von Wuchshormonen, von Erregungssubstanzen, Fermenten 
usw. entstehen, gehoren hierher. Dnd diese Biokatalysatoren iiben ihre 
Reizwirkung ja auch schon unabhangig vom Eingreifen auBerer Faktoren 
aus; soweit sie dabei fUr die einfacheren Wachstumsprozesse wichtig sind, 
haben wir sie beriicksichtigt. Schwieriger ist die Analyse der einander 
harmonisch ablosenden inneren chemischen Reize, die durch ihre eigen­
tiimliche Koordination und geordnete Aufeinanderfolge den normalen 

16* 
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Gang der ontogenetischen Entwicklung mit seinen mannigfaltigen Diffe­
renzierungsprozessen ermoglichen. Aber diese Analyse der endogen be­
dingten "Chemomorphosen" ist eine Aufgabe der Entwicklungsphysio­
logie im engeren Sinne. DaB die Forschung diese Analyse schon in Angriff 
genommen hat, haben wir gelegentlich an einigen Beispielen erwahnt, 
etwa als wir die Rolle von Wuchshormonen bei der Regulierung des Aus­
treibens von Knospen oder die Rolle von Hormonen fiir die Bliitenent­
wicklung kurz andeuteten. 

In diesem Abschnitt kann es daher nur noch unsere Aufgabe sein, auf 
einige Spezialfalle von Reaktionen auf auBere chemische Reize einzugehen. 

Wasser. Zu den auBeren chemischen Reizen, die bei der Wachstums­
beeinflussung der Pflanze hervorragend beteiligt sind, gehort in erster 
Linie das Wasser. - Wir haben schon friiher (S.61) erwahnt, daB die 
Membrandehnbarkeit bei hoher Luftfeuchtigkeit zunimmt, und infolge­
dessen eine starkere Zellstreckung eintreten kann. So mag es sich erklaren, 
daB die in feuchter Luft gewachsenen Pflanzen oft recht lang gestreckte 
Internodien haben und dadurch das Aussehen schwach etiolierter, also 
unter vermindertem LichtgenuB gewachsener Pflanzen gewinnen. Auch bei 
Pilzen ist ein verstarktes Streckungswachstum in feuchter Luft gefunden 
worden, so beispielsweise bei den Sporangientragern von Phycomyces, 
die demgemaB bei einseitiger Einwirkung feuchter Luft auch negativ 
hydrotropische Kriimmungen ausfiihren (WALTER). - Es mag an dieser 
Stelle erwahnt sein, daB hydrotropische Kriimmungen offenbar auch 
auf andere Weise entstehen konnen. Jedoch sind weitere Beispiele noch 
nicht genauer analysiert worden. Einen Hydrotropismus zeigen z. B. viele 
Wurzeln; da die Kriimmung hier in der Richtung zur groBeren Feuchtig­
keit erfolgt (positiver Hydrotropismus), ist die ZweckmaBigkeit der 
Reaktion klar; jedoch lassen die bisher benutzten Versuchsanordnungen 
nicht eindeutig erkennen, ob wir es hier wirklich mit Kriimmungen zu 
tun haben, die durch das Feuchtigkeitsgefalle bedingt sind. Zumeist 
wurde das Feuchtigkeitsgefalle bei solchen Versuchen hergestellt, indem 
den Wurzeln einseitig ein wassergetranktes festes Substrat (etwa Filtrier­
papier) genahert wurde. Beriihrungseinfliisse, also thigmotropische Reak­
tionen, aber auch andere chemische Einfliisse (durch geringe Mengen 
loslicher Substanzen im benutzten Substrat) sind nicht ausgeschlossen. -
Eine zweifelsfreie hydrotropische Reaktionsfahigkeit zeigen die Thalli 
von M archantia; sie sind namlich transversal hydrotropisch, stellen sich 
also senkrecht zum Feuchtigkeitsgefalle ein. Die normale Folge dieser 
Reaktionsfahigkeit ist natiirlich, daB sich der Thallus dem feuchten Erd-
boden eng anlegt (GOEDECKE). . 

Noch schwerer zu beurteilen sind die vielfachen Einfliisse der Wasser­
versorgung auf die Gestaltbildung und Gewebedifferenzierung. Eine 
erschwerte Wasserversorgung hat oft eine verstarkte Sklerenchymaus­
bildung zur Folge. AuBerdem liegen die Spaltoffnungen der unter solchen 
Bedingungen gewachsenen Pflanzen naher beieinander und die Blatt­
nervatur ist enger. Bei der Beurteilung dieser Morphosen ist zu beriick­
sichtigen, daB ein verminderter Wassertransport durch die Pflanze auch 
einen starken EinfluB auf die Salzkonzentration in den Organen hat. 
Diese Salze aber konnen die Gestaltbildung erheblich beeinflussen. Wir 
wissen, daB durch eine verstarkte Salzzufuhr eine xerische Struktur der 
Pflanze verursacht werden kann. So laBt sich beispielsweise auch durch 
Stickstoffmangel, der eine erhohte Salzaufnahme bedingt, eine solche 
xerische Struktur bedingen (LEBEDINCEW; MOTHES; MAGDEFRAU). 
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Wir sind also weit davon entfernt, die Wachstums- und Entwicklungs­
unterschiede, die bei verschieden guter Wasserversorgung beobachtet 
werden, zu verstehen. ~ Erwahnt mag noch werden, daB diese Beein­
flussungen oft fiir die Pflanze vorteilhaft sind. Die Entwicklung wasser­
aufnehmender Organe, also bei den Moosen die Rhizoid-, bei den 
hoheren Pflanzen die Wurzelbildung, wird durch Wassermangel gefordert. 
Wird Marchantia polymorpha in Wasser kultiviert, so bilden sich weniger 
Zapfchenrhizoiden als bei den auf Erde lebenden Formen. Bei der Wasser­
form von Riccia jluitans konnen die Rhizoiden ganz fehlen. Auch die 
Ausbildung der Wassersacke kann bei Lebermoosen durch Gegenwart 
von reichlich Wasser gehemmt werden. Bei hoheren Bliitenpflanzen 
fiihrt die verstarkte Transpiration, die sich etwa durch Einwirkung inten­
siven Sonnenlichtes erreichen laBt, zur Ausbildung eines groBeren Wurzel­
systems. Ebensowenig wie diese Beeinflussung der wasseraufnehmenden 
bzw. wasserspeichernden Organe ha ben wir bis j etzt ein Verstandnis fiir 
die anderen durch Wassergegenwart bedingten Entwicklungsbeeinflus­
sungen gewinnen konnen. Viele Pflanzen zeigen ja eine ganz verschiedene 
Form ihrer Organe, spezieIl der Blatter, je nachdem, ob sich die Organe 
im Wasser oder in Luft entwickelt haben. Die im Wasser gewachsenen 
Blatter sind oft schmal oder auch fein zerschlitzt, wahrend die auBerhalb 
des Wassers ausgebildeten breiter und weniger zerteilt sind. Man braucht 
nur daran zu denken, daB sich die Lebensbedingungen beider Blattarten 
auch hinsichtlich des Sauerstoffzutritts und des Lichtgenusses unter­
scheiden, um zu verstehen, daB hier ein schnelles Urteil nicht angebracht ist. 

Von vielen Pilzen wissen wir, daB sie je nach der chemischen Beschaffen­
heit ihres Substrats eine ganz verschiedene Gestaltung zeigen konnen, 
die die ldentifizierung der Art sehr erschweren kann. Ein~ physiologische 
Analyse dieser Chemomorphosen fehlt noch. 

Chemotropismus. AIle chemischen Agentien, die die Geschwindigkeit 
des Streckungswachstums beeinflussen, miissen natiirlich bei einseitiger 
Einwirkung auf ein Organ chemotropische Kriimmungen bedingen. So 
wie wir das schon fiir Wasser erwahnten, gilt es auch fiir zahlreiche andere 
Stoffe, unter denen die lonen besonders wirksam sind. Bei Wurzeln 
sollen Kationen durchweg negativ, Anionen positiv chemotropische Kriim­
mungen bedingen. Hierbei ist, wie sich schon aus friiheren Betrachtungen 
(S. 228) ergibt, zu beachten, daB ein lonenkonzentrationsgefalle mit 
einem elektrischen PotentialgefiiJIe verkniipft ist, so daB die in diesem 
Gefalle auftretenden Kriimmungen elektrotropischer Natur sein konnen. 
Als ein Chemotropismus hat sich auch der in stromendem Wasser auf­
tretende sog. Rheotropismus erwiesen; in Wasser, das keine gelOsten 
Substanzen enthalt, bleibt er namlich aus (SEN-GUPTA). 

Eine biologische Bedeutung kann den chemotropischen, durch geloste 
Salze bedingten Kriimmungen von vVurzeln und Wurzelhaaren zukommen. 
Die biologische Bedeutung des Chemotropismus von Pilzhyphen liegt eben­
falls auf der Hand, zumal im allgemeinen solche Substanzen, wie Zucker, 
EiweiBabbauprodukte (Aminosauren) und Ammoniumsalze, die den Pilzen 
als Nahrung dienen konnen, positiv chemotropisch wirken, wahrend schadi­
gende Stoffe zumeist negativ chemotropisch wirken. Auch hohe, schon 
schadigend wirkende Konzentrationen von Stoffen, die dem Pilz in ge­
ringerer Konzentration forderlich sind, konnen negative Kriimmungen 
bedingen. 

Ebenso ist der Nutzen des Chemotropismus bei Pollenschlauchen 
naheliegend; durch ihn gelangt der Pollenschlauch, wenn nicht andere 
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Reizbewegungen im Spiel sind, zur Samenanlage. Zucker oder (in anderen 
Fallen) Proteinstoffe, die von der Samenanlage' abgeschieden werden, 
bedingen diese chemotropische Lenkung des Pollenschlauches. 

Aminosauren. Eine starke Reizwirkung uben in vielen Fallen Ei­
weiBe oder doch EiweiBbausteine, besonders Aminosauren aus. Diese Sub­
stanzen konnen bereits in sehr geringen Konzentrationen das Streckungs­
und Teilungswachstum fordern (S. 79). - Die Wirksamkeit der einzelnen 
Aminosauren kann recht verschiedenartig sein. Bei der Chemodinese, 
speziell bei der Auslosung der Plasmastromung in Blattern von Vallis­
neria spiralis, ist das genauer untersucht worden. Hier sind verschiedene 
tx-Aminosauren imstande, die Plasmastromung auszulosen; an der Spitze 
stehen nach den umfangreichen Untersuchungen FITTINGS (2-5) I-Histidin 
und I-Methylhistidin; schon Konzentrationen unter 0,00000001 mol dieser 
Verbindungen sind wirksam. Erheblich hohere Konzentrationen sind 
bei der Anwendung von I-Asparagin, raz. Phenylalanin und d-Glutamin­
saure erforderlich. In noch hoheren Konzentrationen sind aber auch 
viele andere ahnliche und zum Teil ganz andersartige Substanzen 
wirksam. Mit diesem Befund laBt sich auch die durch Wundreize aus­
geloste Plasmastromung erklaren. Bei der Verwundung werden offenb':1r 
durch den Abbau von EiweiBkorpern solche Aminosauren gebildet, so 
daB es zur Reizwirkung kommen muB. Man kann die Stromung dem­
gemaB auch durch Extrakte aus den Vallisneria-Blattern auslosen. Es 
lassen sich Grunde dafUr vorbringen, daB die in diesen Blattextrakten 
vorhandene wirksame Substanz mit I-Histidin oder I-Methylhistidin 
identisch ist. Die Begrundung beruht auf der Tatsache, daB die ver­
schiedenen die Plasmastromung auslosenden Substanzen innerhalb der 
Zelle nicht die. gleichen physiologischen Primarvorgange bedingen; und 
zwar erkennen wir das daran, daB sich zwei verschiedene Substanzen, 
also etwa zwei Aminosauren, gegenseitig nicht so abstumpfen, wie es 
zwei Losungen ein und derselben Substanz tun. Bringen wir ein Blatt 
der Vallisneria in eine Histidinlosung, so kommt es zur Plasmastromung, 
die aber nach einiger Zeit, wenn sich die Zellen a!;l die Losung "gewohnt" 
haben, aufhort; die C~emodinese ist also eine Ubergangsreaktion. Wir 
konnen jedoch durch Ubertragung in eine konzentriertere Losung erneut 
eine Plasmastromung auslosen; die Gewohnung an das Histidin bestand 
also in einer Abstumpfung fUr dieses. Gleichzeitig wird allerdings auch 
die Empfindlichkeit fur andere Aminosauren vermindert, aber doch nicht 
im gleichen MaB wie die fur Histidin. So zeigt sich, daB die Zelle ein 
sehr gutes Unterscheidungsvermogen fur chemisch recht nahe mitein­
ander verwandte Substanzen hat. Das Vorhandensein eines Unterschei­
dungsvermogens aber bedeutet ja, daB die von den verschiedenen Stoffen 
primar bedingten Vorgange nicht oder nicht vollkommen miteinander 
identisch sind. Mit dieser Methodik laBt sich nun nachweisen, daB Blatt­
extrakte und Histidinlosungen sich gegenseitig so abstumpfen, als handle 
es sich urn zwei Histidinlosungen; daraus folgt zum mindesten mit groBer 
Wahrscheinlichkeit, daB der wirksame Stoff in den Blattextrakten Histi­
din ist oder doch Histidin beteiligt ist. 

Sehr bemerkenswert ist es, daB die beiden optischen Isomeren ein 
und derselben Substanz eine ganz verschiedenartige Wirkung entfalten 
konnen. So liegt die Schwelle fUr d-Histidin rund 50mal hoher als fur 
I-Histidin; und die d-Asparaginsaure ist sogar mehr als 200fach weniger 
wirksam als I-Asparaginsaure; noch groBer ist der Empfindlichkeits­
unterschied fUr d- und I-Alanin, bei letzterem ist eine mehr als 500fach 
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hohere Konzentration erforderlich als beim erstgenannten. Dieser Unter­
schied in der Wirkung der d- und I-Komponenten ist nur durch die An­
nahme eines dissvrnetrischen Baus des Plasmas zu erklaren. Wir wissen 
ja auch, daB im Plasma von den beiden Enantiomorphen einer Substanz 
(speziell der Aminosauren) zumeist nur die eine vorkommt, zum mindesten 
aber die eine erheblich reichlicher vorhanden ist als die andere. Diese 
dissymetrische Struktur kommt bekanntlich auch in stoffwechselphysio­
logischen Tatsachen zum Ausdruck, etwa darin, daB von einem Nahrstoff 
nur die eine Komponente, beispielsweise durch einige Pilze vorzugsweise 
die rechte Weinsaure verarbeitet wird. Wie sich nun der Zusammenhang 
zwischen der dissymetrischen Struktur des Plasmas und der unterschied­
lichen Reizwirkung der optischen Isomeren im einzelnen erklart, ist noch 
unbekannt; jedoch kann darauf hingewiesen werden, daB es sich hier urn 
eine weitverbreitete, und auch fUr die tierischen Geschmacksorgane 
gultige Beziehung handelt (GAUSE). 

Auch auf Mimosen uben Q(-Aminosauren eine starke Reizwirkung aus. 
Die Erregungsvorgange konnen also nicht allein durch die in der Pflanze 
gebildete Erregungssubstanz ausgelost werden. Urn diese Reizwirkung 
zu demonstrieren, genugt es, abgeschnittene Mimosenblatter in Losungen 
der Aminosauren zu stellen; man erhalt dann ebenso wie bei der Einwir­
kung von Losungen der Erregungssubstanz die typischen Alles-oder­
Nichts-Erregungen und dementsprechend auch die Bewegungsreaktionen, 
die sich naturgemaB, da der ReizanlaB fortbesteht, periodisch wieder­
holen konnen und jeweils eintreten, wenn das Refraktarstadium soweit 
abgeklungen ist, daB der fortwirkende chemische Reiz eine erneute Erre­
gung bedingen kann. 

Als wirksam haben sich bei der Mimose folgende a-Aminosauren erwiesen: Alanin, 
Glykokoll, Serin, Amino-n-Buttersaure, l-Asparaginsaure und d-Glutaminsaure. AuBer 
den Aminosauren sind aber auch einige andere Substanzen wirksam, beispielsweise Ameisen­
saure, Essigsaure, Propionsaure, Bowie die Amide und Amine Bolcher Sauren; ferner einige 
Anthrachinonderivate [FITTING (1)]. 

Ebenso wie bei der Mimose konnen die Alles-oder-Nichts-Reaktionen 
auch bei anderen Objekten chemisch bedingt werden. Diese Gesetzlich­
keit ist so allgemeingultig, daB weitere Beispiele nicht genannt zu werden 
brauchen. Eine Erwahnung verdienen nur noch die FaIle, in denen die 
Pflanze seIber von dieser Moglichkeit Gebrauch macht. Das gilt fur 
einige der Insektivoren, speziell fur Drosera, Dionaea und Aldrovandia. 
Die Bewegungen konnen hier zwar, wie wir fruher gesehen haben, auch 
mechanisch hervorgerufen werden, viel wirksamer aber ist die chemische 
Reizung, sie verhindert die sonst bald eintretende Ruckbewegung und 
kann sogar die Reaktion noch erheblich gegenuber dem nach mechanischer 
Reizung erreichten AusmaB verstarken. Dabei sind wieder EiweiBstoffe 
bzw. deren Abbauprodukte, Peptone und Aminosauren, besonders wirk­
sam. Das ist fur die Pflanze insofern zweckmaBig, als dies die bei der 
Insektivorie von der Pflanze verwerteten Substanzen sind. Aber auch 
hier konnen auBerdem ganz andere Substanzen, z. B. anorganische Salze, 
wirksam werden. 

Bei der chemischen Beeinflussung von GeiBelbewegungen, also bei 
chemotaktischen Bewegungen, sind Aminosauren ebenfalls stark wirksam; 
dabei zeigt sich dann wieder ein erheblicher Unterschied in der Wirksam­
keit der optischen Isomeren. Mit EiweiBpraparaten, Peptonen und ahn­
lichen Su bstanzen lassen sich dementsprechend im allgemeinen leicht 
chemotaktische Bewegungen, speziell bei Bakterien, erzielen. 
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Bisher ist es nicht gelungen, eine Erklarung fur diese starke chemische 
Reizwirkung der Aminosauren auf die verschiedensten Pflanzen zu ge­
winnen. Man muBte hierzu genauer wissen, welche chemischen Prozesse 
die Aminosauren in der Zelle einleiten konnen. Einen gewissen Anhalts­
punkt bietet vielleicht die Entdeckung, daB cx-Aminosauren in ihren 
naturlichen optischen Isomeren, die ja auch stets die mit der hochsten 
Reizwirkung sind, schon in geringen Konzentrationen die Atmung der 
Pflanzen (untersucht wurde das an Wasserpflanzen) um einige lOO % zu 
steigern vermogen. Vielleicht beruht dieser EinfluB zum Tell dara.uf, 
daB die Aminosauren als Redoxkorper wirksam sein konnen (SCHWABE). 
Fiir die Plasmastromung in der Avena-Koleoptile jedoch zeigten SWEENEY 
und THIMANN, daB Histidin fordert, weil es die Atmung hemmt; dadurch 
wird Sauerstoff, der ja zur Unterhaltung der Stromung notwendig ist 
(S. 107), frei. Demgegenuber fordert z. B. Auxin die Stromung, weil es 
einen anderen OxydationsprozeB beschleunigt, der fur die Stromung 
gerade notwendig ist. 

Bei Drosera wissen wir wenigstens einiges uber die Zellvorgange, die 
auBer der Bewegung (die hier auf Wachstumsforderung beruht) durch 
die chemische Reizung ausgelost werden. Man beobachtet namlich, wenn 
der Tentakel durch Aminosauren, speziell durch das besonders wirksame 
Asparagin gereizt wird (bzw. durch EiweiBpraparate, die diese Substanzen 
liefern), in den Zellen des Tentakelstiels eine eigentiimliche Veranderung 
des Zellinnern, die zunachst als "Aggregation" beschrieben wurde. Es 
tritt eine schnelle Plasmazirkulation ein (also wieder eine Chemodinese), 
gleichzeitig zerteilt sich die Vakuole in erheblich kleinere Vakuolen, die 
teilweise von der Plasmastromung mit fortgerissen werden konnen. AuBer­
dem nimmt wahrend dieser Prozesse das Gesamtvolumen der Vakuolen 
ab; es wird also Flussigkeit aus der Vakuole ausgeschieden, und zwar 
allem Anschein nach in das Plasma. Die abgeschiedene Flussigkeit stellt 
keinen reinen konzentrierten Zellsaft dar; denn zum mindesten der Antho­
cyanfarbstoff bleibt in den Vakuolen. Es ist die Vermutung ausgesprochen 
worden, daB sich gleichzeitig auch der osmotische Wert des Zellsaftes 
erhoht; denn die plasmolytische Grenzkonzentration von Rohrzucker­
losungen wird von etwa 0,3 auf..0,4 mol erhoht (COELINGH). Die ganze 
Erscheinung hat eine so groBe Ahnlichkeit mit den Zellveranderungen, 
die sich nach den friiher erwahnten Untersuchungen COLLAS in gereizten 
Berberis-Staubfaden einstellen, daB zu erwagen ware, ob sich diese erhohte 
Grenzkonzentration ni!?ht etwa aus einem partiellen Semipermeabilitats­
verlust erklart, eine Anderung der osmotischen Werte also nicht be­
teiligt ist. 

Unterscheidungsvermogen, Abstumpfung. Wir erwahnten schon die 
Fahigkeit der V allisneria-Blattzellen, einzelne Aminosauren voneinander 
zu unterscheiden. A.hnliche Fahigkeiten kommen auch den Bakterien 
zu. Allerdings beziehen sich die Untersuchungen an Bakterien nicht so 
sehr auf die unterschiedliche Wirkung einzelner Aminosauren, sondern 
uberhaupt auf die unterschiedliche Wirkung verschiedener Substanzen. 
Der untersuchte Vorgang ist dabei die Chemotaxis. Das Verfahren zur 
Prufung des Unterscheidungsvermogens einzelner Substanzen, also zur 
Prufung, ob verschiedene "Sensibilitaten" bestehen, beruht vor allem 
wieder auf der Untersuchung der gegenseitigen Abstumpfung. Bei der 
Bakterienchemotaxis wurde diese Methode sogar zuerst angewandt. 
Beispielsweise hat KNIEP an einem nicht naher bestimmten Bakterium 
drei Sensibilitaten gefunden, eine fur Asparagin (das sich auch hier wieder 
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dureh seine starke Reizwirkung auszeiehnet), eine fur H·lonen und eine 
fUr OR-1onen, d. h. die Gegenwart von Asparagin bedingt zwar zu­
nachst eine Reaktion (Bewegungsumkehr), um dann aber mit Asparagin 
eine erneute Reaktion zu erzielen, ist eine Konzentrationserhohung not­
wendig; dagegen bleibt die Schwelle fUr H- und OH-1onen unverandert. 
Dnd entsprechend erhohen H-1onen nieht die Schwelle fUr Asparagin 
und fUr OH-Ionen usw. Ein anderes Verfahren zur Ermittlung des Unter­
scheidungsvermogens besteht in der Prufung der Summierbarkeit unter­
schwelliger ehemiseher Reize. Substanzen, die auf die gleiche Sensibilitat 
der Zelle einwirken, konnen, wenn jede in so schwaeher Konzentration 
vorliegt, daB sie fur sich keine Beeinflussung der GeiBeltatigkeit (also 
etwa deren Umsehaltung) zu bedingen vermag, im Gemisch doeh eine 
Reaktion hervorrufen. Beruht die Reizwirkung der verschiedenen Sub­
stanzen aber auf verschiedenen Sensibilitaten, so ist diese Summation 
nieht moglieh (PRINGSHEIM und MAINX). 

Ahnlieh wie die Bakterien verhalten sich andere geiBeltragende Zellen, 
so etwa die Schwarmsporen von Myxomyeeten und die Spermato­
zoiden von Moosen und Farnen. Bei den Myxomyeeten-Schwarmsporen 
ist die qualitativ verschiedene Wirkung von OH- und H-1onen schon 
daran zu erkennen, daB jene negative, diese positive Chemotaxis be­
dingen. Erst in hoheren Konzentrationen wirken auch H-1onen abstoBend. 
Die Reaktionen erfolgen hier, ahnlich wie durchweg bei den Bakterien, 
phobisch (KUSANO). Von den Archegoniaten-Spermatozoiden sind vor 
allem, und zwar schon dureh PFEFFER, die der Farne untersucht worden. 
Rier wirkt in ersterLinie Apfelsaure positiv che~?taktiseh; bereits 
Konzentrationen von etwa 0,001 % sind wirksam. Apfelsaure seheint 
aueh die von den Archegonien 3,usgeschiedene Substanz zu sein, die nor­
malerweise die ehemotaktische Anlockung der Spermatozoiden zu den 
Archegonien ermoglieht. Dieser SchluB darf mit einiger Wahrscheinlich­
keit gezogen werden, obwohl auch andere Substanzen auf die Spermato­
zoiden chemotaktiseh wirken, weil der Archegonienschleim und Apfel­
saurelosungen sieh gegenseitig abzustumpfen vermogen, beide also auf 
die gleiche Sensibilitat des Spermatozoids wirken. An den Farnspermato­
zoiden hat PFEFFER versucht, die Gesetzlichkeit, nach der diese Ab­
stumpfung vor sieh geht, genauer zu ermitteln; er kam dabei zu dem 
Ergebnis, daB hier das WEBERsche Gesetz .. gultig sei. Bei diesen Ver­
suehen wurden die Spermatozoiden in eine Apfelsaurelosung gebraeht und 
dann eine konzentriertere Apfelsaurelosung, die in einer offenen Kapillare 
eingeschlossen war, in diese Losung eingefUhrt. 1st die Konzentmtion 
dieser in der Kapillare befindliehen Saure groB genug, so schwimmen 
die Spermatozoiden in die Kapillare hinein oder richtiger, sie werden 
darin festgehalten, wenn sie zufallig hineingelangen; denn es handelt 
sieh hier wieder (ob immer?) um phobisehe Reaktionen. Die in der Kapil­
lare befindliehe Losung muB naturlieh 
um so konzentrierter sein, je konzentrier­
ter die AuBenlosung ist, in der sich die 
Spermatozoiden zunachst befinden; denn 
diese AuBenlosung wirkt ja abstumpfend. 
Ermittelt man nun fur verschieden kon­
zentrierte AuBenlosungen die zur Ermog­
liehung einer Ansammlung notwendigen 
Kapillarenkonzentrationen, so ergibt sieh 
nebenstehendes Bild (Tabelle). 

Chemotaxis durch .Apfelsaure 
bei Farnsperma tozoiden. 

Konzentration I Notwendige 
der Aullenliisung Mindestkonzentration 

% in der Kapillare 

0,0005 
0,001 
0,01 
0,05 

0,015 
0,03 
0,3 
1,5 
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Die Konzentration innerhalb der Kapillare muB also immer etwa 
30mal so hoch sein, wie die AuBenkonzentration; es kommt somit tatsach­
lich im Sinne des WEBERschen Gesetzes auf den relativen Unterschied 
der Reizstarken an. - All~u groBen Wert darf man auf diese Zahlen nicht 
legen, da wir infolge der Apfelsaurediffusion aus der Kapillare die GroBe 
des Gefalles nicht genau kennen. 

Ubrigens sind die Farnspermatozoiden auch fiir einige andere l?ikarbonsauren empfind­
Iich, und diese wirken sogar auf die gleiche Sensibilitat wie die Apfelsaure. Eine andere 
Sensibilitat haben die Farnspermatozoiden fiir H-Ionen (die mit der fiir MetalIionen und 
einige Alkaloide identisch ist); endlich besteht noch eine Sensibilitat fiir OH-Ionen. 

Bei vielen Archegoniaten konnen gl!>nz andere Substanzen die normale Anlockung 
zu den Archegonien ermogIichen. Auf Apfelsaure reagieren noch Salvinia, Isoetes, Sela­
ginella und Equisetum. Bei Lycopodium dagegen ist Zitronensaure wirksam, bei Laub­
moosen vor alIem Zucker und jedenfalls bei einigen Lebermoosen EiweiBstoffe. 

Allgemeines. Die chemischen Reizwirkungen, auf die wir hier kurz 
hingewiesen haben, sind diejenigen, die bei der Erorterung der chemischen 
Reizbarkeit der Pflanze zumeist in den Vordergrund gestellt werden. 
In Wahrheit sind es natiirlich nur die auffalligsten. Ihre Hervorhebung 
an dieser Stelle ist insofern berechtigt, als uns besonders die Bewegungs­
vorgange interessieren. Einige Hinweise mogen noch zeigen, welche groBe 
Bedeutung auBeren chemischen Reizen im Leben der Pflanze zufallt. 
Auf die mannigfaltigen formativen Wirkungen des Substrats wurde schon 
hingewiesen. Weiterhin kann jeder Blick in die entwicklungsphysiologi­
schen Prozesse bei der Pflanze erneut die BedeutlJng auBerer chemischer 
Reize zeigen. Man beobachtet, wie eine Pflanze eine andere durch chemi­
sche Beeinflussung mit "Sexualstoffen" (so bei "Mucorineen) zur Aus­
bildung von Sexualorganen veranlassen kann, wie auch der Ort der Aus­
bildung von Sexualorganen von den chemischen Einfliissen benachbarter 
Individuen determiniert wird (Anlage der Kopulationsbriicken bei Spiro­
gym!) usw. Ferner findet man wichtige chemische Reizwirkungen bei 
der Untersuchung des Parasitismus. Parasitische Bliitenpflanzen (bei­
spielsweise Santalaceen) werden zur Ausbildung der Haustorien vor 
allem durch die von der Wirtspflanze ausgehenden chemischen Reize 
veranlaBt (HEINRICHER). - Ein Ergebnis chemischer Reizung sind 
auch die Gallbildungen, die entweder durch Pflanzen (Bakterien, Myxo­
myceten, Pilze, Algen) oder durch Tiere (vor allem Insekten) hervor­
gerufen werden konnen. Einige der hierbei moglichen Reize haben wir 
schon friiher kennengelernt: die Wuchshormone. AuBer streckungs­
fordernden Stoffen sind teilungsfordernde beteiligt. Handelt es sich 
um tierische Parasiten, so werden die die Reizwirkung ausiibenden 
Substanzen in einigen Fallen schon vom erwachsenen Insekt wahrend 
bzw. kurz vor der Eiablage in die Pflanze eingefiihrt; in anderen Fallen 
liefert erst die sich entwickelnde Larve diese Substanzen. Eine Kenntnis 
der hierbei wirksamen Stoffe fehlt noch ebensosehr wie ein Verstandnis 
ihrer zu so komplizierten Bildungen fiihrenden Wirkungsweise (vgl. jedoch 
auch S.71). 

Literatur. 
COELINGH: Over stoffen, die invloed uitoefenen op de aggregatie by Drosera. Diss. 

Utrecht 1929. 
FITTING: (1) Jb. Bot. 72, 700 (1930). - (2) Jb. Bot. 77, 1 (1932). - (3) Jb. Bot. 78, 

319 (1933). - (4) Jb. Bot. 82, 613 (1936). - (5) Ber. dtsch. bot. Ges. 1)1), 255 (1937). 
GAUSE: Erg. BioI. 13, 54 (1936). - GOEDECKE: Planta (Berl.) 24, 130 (1935). 
HEINRICHER: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. I 131), 43 (1926). 
KNIEP: Jb. Bot. 43, 215 (1906). - KUBANO: J. Coli. Agricult Tokyo 2 (1909). 
LEBEDINEEW: Ber. dtsch. bot. Ges. 41), 83 (1927). 



Endonome Wachstumsschwankungen und Bewegungen. 

MAGDEFRAU: Ber. dtsch. bot. Ges. 51, 106 (1933). 
PRINGSHEIM u. MAINX: Planta (Berl.) 1, 583 (1926). 

251 

SCHWABE: Protoplasma (Berl.) 16, 397 (1932). - SEN-GUPTA: Z. Bot. 21, 353 (1929). 
WALTER: Z. Bot. 13, 673 (1927). - Nachtr.: SWEENEY: J. gen. Phys. 21, 439 (1938). 

VIII. Endonome Wachstumsschwankungen 
und Bewegungen. 

Zusammenwirken innerer und auBerer Faktoren. Jede Reizreaktion 
ist das ResuItat des Zusammenwirkens zahlreicher innerer und auBerer 
Faktoren. Wenn wir diese Reaktionen verschiedenen Gruppen zuordnen, 
indem wir die Wirkungen des Lichtes, der Schwerkraft, mechanischer 
Einflusse usw. gesondert darstellen, so geschieht das nur, urn den Anteil 
der einzelnen Faktoren, d. h. urn deren besondere Wirkungsweise zu 
ermitteln, die uns auch unabhangig von der komplizierten Reizreaktion 
interessiert. Wir stellen zu diesem Zweck experimentell Bedingungen 
her, wie sie in der freien Natur niemals verwirklicht sind. Dabei er­
zwingen wir dann naturlich Reaktionen, die so einfach in der Natur nicht 
vorkommen. Trotzdem gelingt es in vielen Fallen noch, die bei alleiniger 
Veranderung eines Faktors erzielten Bewegungen oder Wachstumsande­
rungen mit Prozessen zu vergleichen, die auch unabhangig von den experi­
mentell hergestellten Bedingungen in der Pflanze ablaufen. 

Wir haben aber auch Reizbewegungen kennengelernt, die wir nicht 
einfach als das Ergebnis der Schwankung eines einzigen Faktors auffassen 
konnen. Das gilt beispielsweise fUr die tagesperiodischen Blattbewegungen. 
Zunachst einmal greifen hier mehrere auBere Faktoren, zum mindesten 
Licht und Temperatur ein, und zwar kann jeder dieser Faktoren oft sogar 
noch verschiedenartige Bewegungen bedingen. Zudem sahen wir aber, 
daB diese Faktoren allein den charakteristischen Gang der Blattbewegung 
nicht restlos zu erklaren vermogen, vielmehr die Mitwirkung endogen 
tagesperiodischer Zustandsanderungen in den Zellen angenommen werden 
muB. 

Das Besondere eines solchen Falles ist nicht das Zusammenwirken 
auBerer und innerer Faktoren. Bei jeder Reizreaktion sind innere Fak­
toren beteiligt, und wir haben schon fruher gesagt, daB man einen Reiz 
am treffendsten uberhaupt als Ausloser einer ohnehin gegebenen Potenz 
bezeichnet. Bei der Seismonastie etwa und iiberhaupt bei allen Reak­
tionen, die auf der Auslosung der Alles-oder-Nichts-Erregung beruhen, 
ist ja sogar die Latenzzeit, die Geschwindigkeit der Bewegung und der 
Ruckbewegung, kurz die ganze Reaktion mit allen ihren Einzelheiten 
unabhangig yom auslosenden Reiz festgelegt; der Reiz bestimmt nur noch, 
wann dieses Geschehen eintritt. Dann aber erscheint es kaum noch als 
etwas prinzipiell Besonderes, wenn gelegentlich auch schon unabhangig 
von einem auBeren Reiz ein derartiges Geschehen erfolgen kann. Wir 
betrachten dann eben nicht mehr einen auBeren, sondern einen inneren 
Reiz als Aus16ser. Wir haben auch FaIle kennen gelernt, in denen ein 
konstanter auBerer Reiz periodisch Erregungen (und Reaktionen) auslost, 
weil sich namlich die Empfindlichkeit periodisch andert (etwa indem nach 
jeder Einzelerregung ein Refraktarstadium besteht, das erst abklingen 
muB, bevor der fortdauernde Reiz eine neue Erregung auslosen kann). 
Auch das ist natiirlich moglich, wenn ein konstanter "innerer Reiz" be­
steht. Es konnen dann "endonome Bewegungen" entstehen, wie wir sie 
beispielsweise bei Desmodium (S. 185) kennengelernt haben. 
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Periodische Erregung. Solche endonomen Bewegungen oder iiberhaupt 
Schwankungen in der Intensitat physiologischer Prozesse, die ahnlich 
wie die der Desmodium-Blattchen auf einer periodischen Auslosung von 
Erregungsvorgangen mit Refraktarstadien durch die Dauerreizwirkung 
der auBert)ll und inneren Bedingungen entstehen, sind bei den Pflanzen 
recht haufig. Zunachst kann auf die kurzperiodischen Bewegungen hin­
gewiesen werden, die sich auBer bei Desmodium noch bei zahlreichen 
anderen mit Gelenken ausgestatteten Blattern, namentltch denen der 
Leguminosen finden. Auch kurzperiodische endogene Offnungs- und 
SchlieBungsbewegungen mancher SpaltOffnungen konnen hier genannt 
werden. Ein besonders schones Beispiel bieten die GeiBelbewegungen, 
die ja ebenfalls insofern endogen sein konnen, als es zu ihrer Periodizitat 
keiner periodischen auBeren Reizung bedarf, die aber doch daran ge­
bunden sind, daB innere und auBere Bedingungen herrschen, die gemein­
sam einen Dauerreiz darstellen. Und zu diesen Bedingungen gehort oft 
das Licht; denn die Bewegungen horen im Dunkeln auf. - Bei der GeiBel­
bewegung handelt es sich ja urn die regelmaBige Aufeinanderfolge von 
Kontraktionen der verschiedenen Flanken. Und daB eine Flanke nach 
der Durchfiihrung einer Kontraktion eine Ruhezeit erfordert, bevor sie 
sich erneut kontrahieren kann, darf wieder als Ausdruck eines Refraktar­
stadiums aufgefaBt werden. Man muB wohl annehmen, daB die regel­
maBige Aufeinanderfolge der Erregungen entsteht, weil von der jeweils 
erregten Flanke eine Erregungsleitung zur benachbarten ausgeht, wobei 
es aber zunachst noch ungeklart bleibt, warum diese im Kreis urn die 
GeiBel bzw. den GeiBelschopf herumlaufende Erregungsleitung nur eine 
Richtung wahlt. Aber das ist ein nicht fiir die GeiBelbewegung spezi­
fisches Problem; bei den endogenen Be'Y.egungen von Blattern und Sprossen 
beobachten wir oftmals etwas ganz Ahnliches. Schon die Bewegungen 
der Desmodium-Blattchen konnen hier nochmals genannt werden, diese 
brauchen namlich nicht immer einfach pendelnd zu sein, werden viel­
mehr bei hoherer Temperatur kreisend. Und bei diesem Objekt kann es 
keinem Zweifel unterliegen, daB die Bewegungen mit typischen Alles­
oder-Nichts-Erregungen (daher auch mit typischen Aktionsstromen) im 
Zusammenhang stehen; wir konnen hier namlich eine ahnlich verlaufende 
Einzelbewegung nach dem Erloschen der endogenen Kontraktionen unter 
ungiinstigen Bedingungen auch durch einen elektrischen oder mechanischen 
Einzelreiz ebenso auslosen wie die Bewegung der Mimosa-Blatter. Bei 
diesem Objekt lauft als eine Erregungsleitung kreisend urn das Bewegungs­
gelenk herum. 

Zirkumnutation, Zyklonastie. Das Verhalten von Desmodium steht 
nicht isoliert; wir finden etwas wenigstens in manchen Punkten Ahn­
liches bei den verschiedensten Pflanzen wieder; wo bei die mehr oder 
weniger kreisend urn die Achse herumlaufende "Erregung" entweder 
zu entsprechenden Turgorschwankungen oder auch zu Wachstumsschwan­
kungen fiihrt. Hier kann schon auf die sog. Zirkumnutation hingewiesen 
werden, also auf die Tatsache, daB das Wachstum eiIies Organs, etwa 
eines Sprosses, nicht genau geradlinig verlauft, sondern zumeist eine 
Flanke starker wachst als die andere, und zwar greift dieses starkste 
Wachstum immer wieder auf andere Flanken iiber. Zumeist besteht 
keine ganz feste Regel hinsichtlich des Ubergreifens auf andere Flanken, 
so daB dann bei der Zirkumnutation von der SproBspitze (bzw. der Spitze 
anderer wachsender Organe) ziemlich komplizierte Bahnen beschrieben 
werden. Die "Erregung" kann aber auch, ahnlich wie bei den GeiBeln 
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oder bei den Desmodium-Blattchen, kreisend urn den 
SproB laufen, und dabei kommt es dann natiirlich 
wieder zu einer kreisenden Bewegung, die treffend als 
Zyklonastie bezeichnet worden ist. Diese Kreisbewe­
gungen verlaufen bei den meisten Pflanzen, von oben 
gesehen nach links, also entgegengesetzt zur Bewegung 
des Uhrzeigers (Abb. 228); nur bei wenigen Pflanzen 
in entgegengesetzter Richtung. 1m allgemeinen halt die 
Pflanze eine Bewegungsrichtung konstant ein; selten 
ist ein Wechseln der Richtung beobachtet worden. Diese 
Bevorzugung einer Bewegungsrichtung ist mit der Mog­
lichkeit kreisender Bewegung aufs engste verkntipft; 
denn das Kreisen kann ja nur zustande kommen, wenn 
die Erregungsleitung von der jeweils erregten Seite nicht 
nach beiden Richtungen hin moglich ist. - Ubrigens 
solI der Ausdruck "Erregung" und "Erregungsleitung" 
hier in ganz neutralem Sinn benutzt werden, da noch 
nicht untersucht wurde, ob es sich bei allen diesen 
kreisenden Bewegungen urn einen Zusammenhang mit 
typischer "Alles-oder-Nichts-Erregung" handelt. 

Die Geschwindigkeit des Kreisens kann verschieden 
groB sein; nur selten ist sie so hoch, daB man die Be­
wegung mit dem bloBen Auge verfolgen kann; oft 
werden ftir die Beschreibung eines 
vollen Kreises mehrere Stunden be­
notigt. 

'. , ~ " "- "-",", 
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Abb.228. Keimpflanzevon 
Pharbitis hispida. Beginn 
des Kreisens; dargestellt 
nach kinematographischen 

Auinahmen. 
Nach RAWITSCHER. 

DieseZyklonastiehaben wir schon 
frtiher bei der Besprechung der Ran­
kenbewegungen erwahnt und ihre 
wichtige Rolle als Suchbewegung, also 
ftir die Erfassung der Sttitze, erkannt. 
Eine gut ausgepragte Zyklonastie fin­
det sich auch bei vielen Keimpflan­
zen; noch ansehnlicher ist sie aber zu­
meist bei den windenden Pflanzen. -
In allen diesen Fallen ist die Frage 
aufgeworfen worden, ob das Kreisen 
wirklich als ein endogener ProzeB be­
trachtet werden darf. Daran ist ge­
zweifelt worden, weil die Bewegung 
beim Angreifen auBerer Reize sehr 
verstarkt werdenkann; so etwa, wenn 
das Organ in eine geotropische Reiz­
lage gerat. Der dann induzierte geo­
tropische Impuls kann oft nicht 
nur eine Aufrichtung des Orga~:s be­
dingen, sondern auch zu einer Uber­
krtimmung, also zur Erreichung einer 
neuen Reizlage ftihren; auf diese 
Weise sollen nicht nur pendelnde, 
sondern auch kreisende Bewegungen 

Abb. 229. Links Ipomoea tuberculata als Beispiel 
einer linkswindenden Pflanze, etwa nattirliche GroBe. 
Rechts Humulus lupulu8 als Beispiel einer rechts­
windenden Pflanze, etwa '/. der natiirlichen GroBe. 

durch die Schwerkraft bedingt werden konnen (GRADMANN). Jedoch ist das 
Kreisen auch an Organen festgestellt worden, die so schrag stehen, daB 
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39 sie wahrend des Kreisens immer die gleiche 
~ ~ Flanke nach unten kehren [RAWITSCHER 

(1, 2)]. Vor allem aber laBt sich die Kreis­

1,55"""1 ~ 

:r~=:::::.:. ~ 
bewegung bei vorsichtiger Versuchsaus­
fiihrung auch wahrend einer Drehung in 
Horizontallage am Klinostaten beobach­
ten. Allerdings ist es richtig, daB die Ro­
tation ihre Amplitude verstarkt, wenn sich 
das Organ in der senkrechten N ormallage 
befindet. 

Abb. 230. Pharbitis hispida. Seitenkriim­
mung (rechts) und Aufkriimmung (links) 
einer waagerecht gelegten Sprollspitze. Die 
geotropische Reizung erfolgte nach der 

Winden. Die endogene bzw. durch Schwer­
kraftreizung verstarkte Zyklonastie stellt 
den wichtigsten Faktor beim Winden dar 
(KONING). Bei diesem Vorgang (Abb.229) 
sind aber oft (nicht an allen Pflanzen) auch 
die sog. Lateralkrummungen beteiligt. Legt 
man die SproBspitze einer Windepflanze 
horizontal, so beobachtet man zwar wie 

Geradestreckung am Klinostaten. 
Nach ULEHLA. 

Abb. 231. Teil des win­
denden Sprosses von Hu­
mulus lupulus. Der SproB 
ist rechts-tordiert. Die 
Torsion ist also, da es sich 
urn einen Rechtswinder 
handelt, homodrom. Die 
Torsion unterstiitzt das 
feste Anlegen des Sprosses 
an die Stiitze. - AuBer­
dem erkennt man die fiir 
das Festhalten der Stiitze 
vorteilhafte Rauheit der 
Oberfliiche. Etwa 'I. del' 

natiirlichen GroBe. 

an anderen Organen eine negativ geotropische Aufrich­
tung, auBerdem aber (von oben betrachtet) eine Kriim­
mung in seitlicher Richtung (Abb. 230). Bei den Links­
windern, zu denen die meisten Schlingpflanzen gehoren, 
da ja auch das Linkskreisen vorherrscht, erfolgt die 
Lateralkriimmung so, daB die SproBspitze (von der 
Basis her betrachtet) sich nach links kriimmt. Diese 
Bewegungen konnen auch eintreten, wenn die Zyklo­
nastie bereits erloschen ist. So wurde man zur Annahme 
einer besonderen lateralgeotropischen Reaktion gefiihrt, 
die mit der negativ geotropischen kombiniert auf­
tritt, sich aber von dieser eindeutig unterscheiden laBt 
(ULEHLA). Diese Unterscheidung wird schon dadurch 
moglich, daB der Lateralgeotropismus eine kiirzere 
Prasentationszeit haben kann als der negative und 
auBerdem die Kriimmungszonen beider nicht identisch 
zu sein brauchen. 

Der Windevorgang ist aber auch in den Fallen 
ziemlich kompliziert, in denen ein Lateralgeotropismus 
nicht besteht. Allerdings ist ein Winden, namentlich 
urn diinne Stiitzen, schon allein durch die Zyklonastie 
moglich, und auch am Klinostaten beobachtet worden. 
Normalerweise spielt aber der negative Geotropismus 
schon insofern mit, als er das Winden urn horizontale 
oder nach abwarts gerichtete Stiitzen verhindert. 
Nur in Ausnahmefallen ist der negative Geotropis­
mus so schwach ausgepragt, daB horizontal stehende 
Stiitzen umschlungen werden konnen. Sonst aber 
losen sich sogar bereits ausgefiihrte Windungen wieder 
auf, wenn die Stiitze nachtraglich umgelegt wird. -
Beim Vorhandensein lateralgeotropischer Reaktions­
fahigkeit unterstiitztdiese das Winden entscheidend. 
Sobald namlich der SproB wahrend seiner zyklonasti­
schen Bewegungen auf eine Stiitze trifft, wird die 
weitere Rotation natiirlich verhindert. Der SproB 
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verharrt dadurch ausreichend lange in einer geotropischen Reizlage und 
reagiert lateralgeotropisch, wodurch das weitere Umwinden eingeleitet wird. 

Das enge Anlegen des windenden Sprosses wird durch Einschiebung 
von Zwischenwindungen erreicht, und zwar entstehen diese Zwischen­
windungen durch eine Torsion des Sprosses, die in gleicher Richtung 
erfolgt wie das Winden (also durch "homodrome" Torsion) (Abb.231). 
Diese homodromen Torsionen kommen zustande, weil die Wachstums­
streckung des Sprosses nicht genau in des sen Langsrichtung erfolgt, sondern 
in einem spitzen Winkel zu dieser Richtung, ahnlich wie wir es fruher 
beim Spiralwachstum der Phycomyces-Sporangientrager kennen lernten. 

Epi- und Hyponastie. So bei wie bei den zum Kreisen und Winden 
fiihrenden Wachstumsbewegungen kann auch bei den nur in einer Ebene 
erfolgenden ein kompliziertes Zusammenwirken innerer und auBerer Fak­
toren vorliegen. Das ergibt sich schon aus unseren Betrachtungen uber die 
tagesperiodischen Bewegungen; denn so­
weit diese nicht auf Turgor-, sondern auf 

Abb.232. Abb.233. 

Abb.232. 11Iicroiepia majuscuia. Entfa!tungsbewegungen des Wedels. Zuniichst besteht eine starke hypo­
nastische Einrollung; diese wird allmiihlich durch Epinastie ausgeglichen, dabei kann sogar, wie das ii!teste 
der abgebildeten Stadien zeigt, voriibergehend eine Einkriimmung einzelner Teile in der entgegengesetzten 

Richtung erfolgen. Etwa '/3 der natiirlichen GroBe. 
Abb. 233. Drosera pinnata. Hyponastische Einrollung der jungen BHitter und der Infloreszenzstiele. 

'/, der natiirlichen GroBe. 

Wachstumsschwankungen beruhen, darf man sagen, daB sie auf einem 
durch das Zusammenwirken innerer und auBerer Faktoren bedingten 
Wechsel von Epi- und Hyponastie (d. h. von verstarktem Ober- und 
Unterseitenwachstum) beruhen. Epi- und Hyponastie kommen aber vor 
aHem als einmalige Bewegungen vor, und auch dann entstehen sie durch 
ein Zusammenwirken auBerer und innerer Faktoren. Viele junge Organe, 
so die Blatter in den Knospen, noch extremer die Farnwedel oder etwa 
die Drosera-Blatter und Infloreszenzen, sind hyponastisch gekrummt 
bzw. eingerollt (Abb. 232 und 233). Die Entfaltung beruht dann auf 
einer nachtraglich einsetzenden Epinastie. Diese Epinastie unterbleibt 
oft, wenn die Pflanze im Dunkeln gehalten wird. LichteinfluB ist dann 
also eine Voraussetzung fur ihren Eintritt oder - mit anderen Worten -
es handelt sich urn eine Photoepinastie (Abb. 164, 155). Wir haben schon 
erwahnt, daB auch die Schwerkraft eine Epinastie induzieren kann. Eine 
Beschreibung der zahlreichen in der Natur vorkommenden epi- und 
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hyponastischen Bewegungen ist mehr von entwicklungsgeschichtlichem 
und morphologischem Interesse als von physiologischem. \'Vir verdanken 
GOEBEL eine derartige Beschreibung. 
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IX. Einige allgemeine Probleme del' pflanzlichen 
Reiz- llnd Bewegungsphysiologie. 

Es kann nicht die Aufgabe der Physiologie sein, die groBe Mannig. 
faltigkeit der Vorgange im tierischen und pflanzlichen Organismus zu 
beschreiben, und moglichst fur jede einzelne dieser Erscheinungen eine Er­
kHirung zu suchen. Das rein wissenschaftliche Interesse an der physiologi­
schen Forschung ware zum mindesten recht weitgehend befriedigt, wenn das 
(praktisch unerreichbar erscheinende) Ziel verwirklicht ware, auch nur eine 
einzige Zelle irgendeines Organismus naturgesetzlich restlos zu verstehen. 
Wenn aber dieses das hochste Ziel der Physiologie ist, so erkennt man, daB 
die Bearbeitung immer neuer Probleme an den verschiedensten Organismen 
fur den Physiologen nichts anderes bedeutet als die Erschlief3ung neuer Zu­
gange in die Geheimnisse des Zellgeschehens. PFEFFER hat das treffend 
ausgedruckt, indem er sagte, das Studium der spezialisierten Prozesse sei 
nur ein Werkzeug zum Eindringen in das Getriebe des Protoplasten. Dnd 
PFEFFER seIber verstand es auch hervorragend, dieses Werkzeug zu hand­
haben, so diente ihm beispielsweise das eingehende Studium der seis­
monastischen Reaktionen der Centaurea-Staubfaden als ein Hilfsmittel 
bei der Erforschung der osmotischen Prozesse. 

Es ist also ganz abwegig, der kausal-analytischen Forschung den 
Vorwurf zu machen, sie nehme auf die in der freien Natur tatsachlich 
herrschende Mannigfaltigkeit nicht genugend Rucksicht. Noch un­
berechtigter ist es, wenn man der Physiologie die Aufgabe zuschreiben 
will; Hilfsdienste fUr die Sammlung von Kenntnissen uber moglichst 
viele Naturvorgange zu leisten, und demgemaB gesagt wird, die Physio­
logie betreibe nur eine Analyse, eine Arbeit, die bestenfalls geeignet sei, 
Bausteine .. fUr die Synthese zu liefern, die von anderen Wissenschaften, 
etwa der Okologie, direkt in Angriff genommen werde. 

Von diesen Gesichtspunkten aus mussen wir es auch verstehen, warum 
die Physiologie ihre Probleme durch Benutzung von Objekten aus beiden 
Organismenreichen zu losen versucht. Tier und Pflanze zeigen, obwohl 
das Zellgeschehen in ihnen grundsatzlich ubereinstimmt, doch recht 
erhebliche Unterschiede, die es ermoglichen, an der Pflanze Angriffs-. 
punkte fur die physiologische Forschung zu finden, die das Tier nicht 
bietet, und umgekehrt. Von den Besonderheiten, die die Pflanze aus­
zeichnen, konnen, soweit sie reiz- und bewegungsphysiologisch wichtig 
sind, vor allem zwei genannt werden: Das Vorhandensein einer Zellwand 
(und, im Zusammenhang damit, einer Vakuole), sowie der langsame 
Verlau! des Geschehens (der nicht nur mit der Primitivitat, sondern noch 
mehr mit der Ernahrungsart zusammenhangt). 
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Der Besitz einer Zellwand und einer semipermeablen Membran zwischen 
Plasma und Vakuole zwingt die Pflanze sowohl zu einem besonderen 
Wachstumsmodus, indem namlich beim Wachsen zunachst einmal Ver­
anderungen in der Zellwand ablaufen mussen, als auch zu einem beson­
deren Bewegungsmodus. 

Die Bewegungen der Tiere sind weitgehend an kontraktile plasmatische 
Gebilde gebunden, wobei von den Fibrillen und Zilien der Protisten bis 
zu den Muskelfasern der hoheren Tiere verwandte Elemente benutzt 
werden, Elemente mit einer durch gerichtete Einlagerung von Faden­
molekulen (bzw. Aggregaten solcher) bedingten Anisotropie, in denen 
nach vielleicht immer ahnlichen Prinzipien, namlich etwa durchForm­
anderung der Fadenmolekule, Langenanderungen eintreten. Dieses Prin­
zip wendet die Natur jedoch nicht erst im tierischen Organismus an; in 
der Pflanze findet es sich auch schon, hat dort a;ber im Verlaufe der Phylo­
genese infolge des immer starker werdenden Ubergewichts der mit einer 
festen Membran und einer groBen Vakuole ausgerusteten Zelle immer 
mehr zurucktreten mussen. Die einfachsten Pflanzen verwenden das 
infolge gerichteter Anordnung der Fibrillen kontraktile Plasma noch in 
den GeiBeln und Wimpern, die sich ja bis zu den Ubergangsformen von 
Pteridophyten und Samenpflanzen wenigstens auf einigen Entwicklungs­
stadien, namlich bei den Spermatozoiden, vorfinden. In den ubrigen 
Zellen kann dieses Prinzip aber hochstens noch bei Bewegungen angewandt 
werden, die sich innerhalb der Zelle seIber abspielen, die also nicht mit 
deren Formanderung verbunden sind; so etwa beim Chromosomentrans­
port von der Aquatorialplatte zu den Polen. Nach den bis jetzt vor­
liegenden Untersuchungen erscheint es moglich, daB hierbei die Spindel­
fasern, die auch eine optische Anisotropie (Doppelbrechung) zeigen, 
wieder durch Faltelung langgestreckter Molekiile Kontraktionen voll­
fUhren, durch die sie eine Zugwirkung auf die Chromosomen ausuben. 
Die Pflanzenzelle seIber kann ihre Lange durch bloBe Plasmakontraktion 
nicht mehr so wie die Muskelfaser verringern; die elastisch gespannte 
Zellwand verhindert das. So muBte die Pflanze die Anwendung des 
kontraktilen Plasmas preisgeben und zur Durchfuhrung ihrer Bewegungen 
von den gleichen Eigenschaften ausgehen, die sie zu jener Preisgabe 
zwangen. Wie sehr die pflanzlichen Bewegungen tatsachlich an Verande­
rungen einerseits der semipermeablen Grenzschicht zwischen Vakuole 
und Plasma, andererseits der Zellulose- bzw. Chitinwande gebunden sind, 
haben wir genugend erfahren. 

Ebensowenig wie das Prinzip der kontraktilen Fibrillen ist das der 
Alles-oder-Nichts-Erregung, die der Wirbeltiernerv in hochster Voll­
endung zeigt, eine "Erfindung" der tierischen Zelle. Wir begegneten 
dieser Erregungsart auch uberall im Pflanzenreich, und zwar schon bei 
den Bakterien. 1m einzelnen bestehen dabei allerdings Modifikationen, 
die sich aber beim Vergleich von tierischen und pflanzlichen Zellen kaum 
als groBer erweisen als es die zwischen Zellen verschiedener Tierarten 
bestehenden sind. Wir konnten sogar feststellen, daB bereits die Pflanze 
imstande ist, diesen Erregungsvorgang durch erhohte Geschwindigkeit 
seiner Teilprozesse in gleicher Richtung zu vervollkommnen wie es im 
Tierreich geschehen ist. Zumeist unterlaBt die Pflanze diese Vervoll­
kommnung, weil sie durch ihre Ortsgebundenheit doch keinen Gebrauch 
davon machen kann; nur in einigen Sonderfallen, in denen eine solche 
Vervollkommnung notig war, wie bei den Zellen der Fangorgane einiger 
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Insektivoren oder bei den geiBeltragenden Formen, ist sie auch durch­
gefiihrt worden und dann an den kurzen Refraktarstadien erkennbar. 

Aber auch bei der Untersuchung der Reizaufnahme zeigen sich einige 
physiologische Homologien (die natiirlich genau betrachtet auch morpho­
logische Homologien, namlich Homologien in der mikroskopischen und 
submikroskopischen Struktur sind). Eine Dbereinstimmung, die wohl 
als Homologie betrachtet werden dad, fanden wir beispielsweise beim 
Studium der Aufnahme von Lichtreizen in Karotinoidfarbstoffen. Auch 
in der Aufnahme haptiscp.er und mancher chemischer Reize besteht viel­
leicht eine ebenso tiefe Dbereinstimmung. 

AuBerdem aber zeigen sich im reizphysiologischen Verhalten .. und in 
den reizaufnehmenden Strukturen der Pflanzen und Tiere auch Ahnlich­
keiten, die nicht als Ausdruck von Homologien, sondern als Konvergenzen 
zu deuten sind, so etwa die Ausbildung von Statozysten im Dienste der 
Schwerereizaufnahme, von linsenartigen Gebilden zur Konzentration des 
einfallenden Lichtes oder von Fiihlborsten. 

Jedenfalls sehen wir, daB auch in der Reiz- und Bewegungsphysiologie 
noch die grundsatzlich iibereinstimmende Organisation von Tier und 
Pflanze zum Ausdruck kommt, obwohl die vorher genannten Verschieden­
heiten im Zellbau in den uns leichter zuganglichen, mehr auBerlichen 
TeHen des Geschehens tiefgreifende Modifikationen bedingten. 

Der der Physiologie Fernerstehende fragt bei der ;Erorterung reiz­
physiologischer Probleme gern nach einer ganz anderen Dbereinstimmung 
zwischen tierischer und pflanzlicher Organisation: nach dem Vorkommen 
psychischer Prozesse bei Pflanzen, zum mindesten wird die Frage auf­
gewoden, ob man nicht wenigstens ein "UnbewuBt-Psy':chisches" auch 
bei den Pflanzen annehmen diide. Die physiologische Ahnlichkeit zwi­
schen Nervenerregung und Alles-oder-Nichts-Erregung der Pflanzen, die 
wir anscheiiiend als Homologie betrachten diiden, scheint dieser Frage 
eine Berechtigung· zu geben. Es ist nach unseren bisherigen Er­
fahrungen tatsachlich kaum zu erwarten, daB die Nervenzelle oder die 
Zelle eines Wirbeltiergehirns noch etwas physiologisch grundsatzlich 
Neuartiges gegeniiber der einfachsten Pfl!tnzenzelle zu leisten vermag. 
Wir diirfen hier ebensowenig mit einer Dberraschung rechnen wie bei 
stoffwechselphysiologischen Untersuchungen. Niemals hat sich gezeigt, 
"daB ein phylogenetisch als hoher entwickelt betrachteter Organismus 
einen zellphysiologisch grundsatzlich neuartigen ProzeB erworben hat, 
er hat vielmehr nur einzelne Prozesse verkiimmern lassen und andere 
dafiir allerdings zu einer erstaunlichen Hohe entwickelt. Wie groB dieser 
Unterschied bei den uns hier interessierenden Vorgangen sein kann, mag 
die Tatsache kennzeichnen, daB der RestitutionsprozeB bei der Alles­
oder-Nichts-Erregung im Wirbeltiernerv oft nur etwa 1 Millionstel der 
Zeit benotigt wie der entsprechende ProzeB bei der Mimose. - Wenn 
nun aber auch nicht anzunehmen ist, daB die Nerven- und Gehirnzellen 
des Wirbeltiers. noch etwas physiologisch grundsatzlich Neues hinzu 
gelernt haben, das sie von der Pflanzenzelle unterscheidet, so beruht 
doch der SchluB auf die Moglichkeit primitiver psychischer Prozesse bei 
Pflanzen auf einem Irrtum. 

Der Unterschied zwischen physischer und psychischer Natur hat seinen 
Grund nicht in einer Duplizitat des transzenderitalen, ,Ding an sich", sondern 
allein in unserem Erkenntnisvermogen. Wir haben vermoge unserer auBe­
ren Sinne die Fahigkeit, die Welt physisch, also raumzeitlich zu erkennen, 
wir konnen sie aber auch, oder richtiger einen Ausschnitt aus ihr, den wir 
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dann unserem "lch" zuordnen, mit Hil£e der Selbstbeobachtung psychisch 
erkennen. lnfolge dieses Ursprungs der Unterscheidung physischer und 
psychischer Natur in unserem eigenen Erkenntnisvermogen kann das 
Vorhandensein eines Psychischen nie die Moglichkeit einer konsequenten 
Durchfiihrung der physiologischen Analyse beschranken; die Existenz 
eines Psychischen kann daher auch nicht aus einer solchen Schranke der 
physiologischen Forschung erschlossen werden, wie manche Naturphilo­
sophen es angenommen haben. - Die Frage nach dem Vorhandensein 
eines Psychischen in einem Organismus ist daher nur berechtigt, wenn 
sie bedeutet, ob der betreffende Korper einem Wesen mit der Fahigkeit 
zur Selbstbeobachtung gehort, d. h., ob ein Wesen da ist, das sich seIber 
psychisch zu erleben vermag. Eine solche Fahigkeit aber darf man einer 
Pflanze nicht zuschreiben; jedenfalls nimmt die weitgehende Selbstandig­
keit der einzelnen Teile, die wir mehrfach kennengelernt haben, der gegen­
teiligen Behauptung die Berechtigung. 

Aber ganz unabhangig von der Stellungnahme zu dem Vorhanden­
sein einer solchen Fahigkeit der .. Selbstbeobachtung bei der Pflanze zeigt 
doch die oben kurz angedeutete Uberlegung, daB von hier aus der weiteren 
physiologischen Analyse niemals Schwierigkeiten erwachsen konnen; denn 
nach dieser Uberlegung kann die Physiologie auch beim Studium der 
hochstentwickelten Tiere und des Menschen nicht durch das Vorhanden­
sein psychischer Vorgange auf Schranken der Durchfiihrung ihres Pro­
gramms stoBen. 

Nicht so prinzipiell laBt sich hingegen die Moglichkeit ausschalten, 
daB der physiologischen Analyse aus einem anderen Grund uniiberwindliche 
Schwierigkeiten entgegentreten konnten. Die Gesetze iiber das chemische 
und physikalische Verhalten der Materie, mit denen wir in der physio­
logischen Forschung arbeiten, besagen immer nur etwas iiber das Verhalten 
einer groBeren Anzahl von Molekiilen, nicht iiber das Verhalten einzelner 
Molekiile. Beispielsweise wenden wir zur Beurteilung chemischerReak­
tionen das Massenwirkungsgesetz an, das einen statistischen Charakter 
hat und iiber den Reaktionsverlauf nichts mehr auszusagen vermag, 
wenn nur einige wenige reaktionsfahige Molekiile vorhanden sind; in 
einem solchen Fall konnen wir also nicht mehr auf Grund der iiblichen 
chemischen Gesetze aussagen: 1m Zeitpunkt t wird l/n aller Molekiile M 
die Reaktion R durchgefiihrt haben. Vielmehr wird das Geschehen beim 
V orliegen einer so geringen Zahl von Molekiilen von Fall zu Fall verschieden­
artig verlaufen, die "zufaIligen" Schwankungen werden sich bemerkbar 
machen. Allerdings besteht kein Grund, diese mit den chemischen und 
physikalischen Makrogesetzen nicht mehr erfaBbaren Schwankungen als 
akausal zu bezeichnen, praktisch wiirde die Forschung abel' vor sehr groBen 
Schwierigkeiten stehen, wenn ihnen eine Bedeutung zukame. Das ware 
gerade im Organismus denkbar, weil die Zelle ja fortgesetzt mit Auslosungs­
mechanismen arbeitet; sehr geringe Veranderungen der auBeren oder 
inneren Bedingungen wirken als Reize, die auf dem Wege der Auslosung 
ansehnliche Reaktionen bedingen. Die bisherige Erfahrung zeigt aber, 
daB wir hier nicht mit groBen Schwierigkeiten zu rechnen haben. Zwar 
ist der Reiz oft erstaunlich gering im Vergleich zur Reaktion, aber eine 
Auswertung der bisher vorliegenden Forschungsergebnisse zeigt, daB 
zur Reizung zumeist eine so groBe Anzahl· von Molekiilen oder Energie­
quanten auf eine Zelle entfallen muB, daB die physikalisch-chemischen 
Makrogesetze noch anwendbar bleiben. Selbst die wirksamsten chemi­
schen Reizstoffe, wie etwa die Aminosauren, deren starke Reizwirkung 
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wir beispielsweise bei der Chemodinese kennenlernten, oder wie die Auxine 
und die Bioswuchsstoffe, miissen in so hohen Konzentrationen vorliegen, 
daB auf eine Zelle etwa 1000-10000 Molekiile entfallen; und auch bei 
den empfindlichsten Lichtreaktionen ist doch noch eine Absorption einer 
gleichgroBen Anzahl von Quanten erforderlich, wenn es zur sichtbaren 
Reaktion kommen solI. 

Wir lernten zwar einen Fall kennen (Crocetin als Kopulationsstoff), 
in dem schon ein einziges Molekiil einen physiologischen ProzeB steuert, 
aber auch dabei sind die Grenzen eindeutiger Voraussagbarkeit noch 
nicht unterschritten. Jener Fall zeigte ja zugleich, daB das Molekiil 
immer ein und denselben Effekt bedingt. 

Es ist auch biologisch gut verstandlich, daB - von Sonderfallen ab­
gesehen - erst solche Stoff- und Energiemengen eine auBere oder innere 
Reizung ausiiben konnen, dieeinen Ablauf des Geschehens ermoglichen, 
der nicht mehr den "zufalligen" Schwankungen eines Mikrogeschehens 
unterliegt; denn fUr den Organismus ist nicht nur ein leichtes Ansprechen 
auf Reize notwendig, sondern andererseits doch noch die Sicherung eines 
eindeutigen Ablaufs des Geschehens. Ohne die weitgehende AusschlieBung 
der Zufalligkeiten mikrophysikalischen Geschehens ware der Organismus 
nicht in der Lage, den Ablauf der biologisch jeweils notwendigen, also 
der zweckmaBigen Prozesse zu sichern. 

Und das ist nur ein spezieller Fall der allgemeinen Eigentiimlichkeit 
organischen Geschehens, die uns veranlaBt, es in Analogie zur Zweck­
maBigkeit im urspriinglichen Sinne des Wortes, also zur Eignung fiir 
eine gewollte Wirkung, ebenfalls als ein zweckmaBiges Geschehen zu be­
zeichnen: Wiewohl es im Physiologischen, wo wir ja nur Raum-Zeitliches 
messen, prinzipiell unmoglich ist, die Selbsterhaltung der Organismen 
als einen gewo.llten Zweck zu erkennen, zeichnet sich doch die Kette des 
Geschehens e benso wie bei einer im urspriinglichen und strengen Sinne 
zweckmaBigen Handlung dadurch aus, daB in komplizierter Koordination 
die Kettenglieder erhalten werden, die die genannten Wirkungen physi­
kalisch erzwingen. Nicht also die Frage nach der Geltung der physikali­
schen ZwangsHiufigkeit fUhrt UnS in die Geheimnisse des Lebens; das 
tiefste Geheimnis liegt in der Existenz jener Koordination, die wir, sei 
es nun unmittelbar oder nach ihrer Zuriickfiihrung auf eine ihr zeitlich 
vorhergehende Konstellation, als gegeben hinnehmen miissen. Die exakte 
Forschung, die physiologische Kausalanalyse ist am Ende und sie iiber­
laBt der Morphologie (im weitesten Sinne) die fernere, in manchem schonere 
Aufgabe, sich in der ihr eigentiimlichen Art der Naturbetrachtung mit 
diesen Mannigfaltigkeiten zu beschaftigen. 
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InduktionsschluB 3. 
Inosit 74. 
Interferometer 48. 
Interkalares Wachstum 51. 
Intramolekulare Atmung, For-

derung durch Scha­
den 24f. 

- - Produkte als Entwick­
lungsanreger 25ff., 
28. 

Intussuszeptionswachstum 60. 
Ionen der Luft, physiologi­

sche Wirkung 205, 228. 
Ionenbeweglichkeit, Bedeu­

tung fiir Potentialande­
rungen U9ff., 211 f. 

Ionenbildung durch Bestrah­
lung 154. 

Ionenkonzentrationsgefalle 
als Bewegungsursache 228. 

Ionenwirkung auf amoboide 
Bewegung 103. 

- - chemotaktische Bewe­
gung 249. 

- - chemotropische Bewe­
gung 245. 

- - Fennentaktivitat 11, 
86. 

- - GeiBeltatigkeit 101. 
- - den Kolloidzustand 

(bei Turgor­
anderungen) 
8ft 

- - - - (beim Wachs­
tum) 54. 

Isoelektrischer PUnkt, Bedeu­
tung fiir den Kolloidzu­
stand 54, 86, 88. 

Isomeren, optische, chemische 
Reizwirkung 246£. 

Jahresrhythmik 10, 30ff. 
Jarowisation 224. 
Johannistrieb 32. 

Kalteresistenz 8ff., 23. 
Kaltetod 10, 220. 
Kaltewirkun~ auf die Bliiten-

bildung 224. 
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KaItewirkung auf ruhende 
Organe 21£., 26. 

Karotin, Absorptionskurve 
164. 

- als Sensibilisator 167. 
- Fonnel 78. 
- Rolle bei Lichtkeimung 

19. 
- - - Lichtreizaufnahme 

164ff. 
- - beim Wachstum 78. 
Karotinoide, Beziehung zur 

Sexualitat 200. 
Katalyse 6. 
Kausalitat 3, 259. 
Keimstimmung 224. 
Keimung 14ff. 
Keimungshemmende Stoffe 

14ff. 
Kernbewegung 103. 
Kernformanderung 87. 
Kernort und Wachstum 52. 
Kernteilung, EinfluB des 

Lichts 197, 199. 
- - der Temperatur 223. 

- mitogenetischer Strah-
len 159. 

- - von Stoffen 132. 
Knospenruhe 10, 21£., 25, 27, 

29, 69, 156. 
Kohasionsbewegungen 109. 
Kolloide, Rolle des Wasser­

gehalts fiir Stabilitat 9. 
Kolloidzustandsanderung 

durch Ionen 11, 54, 86. 
KompaBpflanzen 181£. 
Kontraktibilitat des Plasmas 

100, 257. 
Konzentrationsarbeit 5. 
Kopulationsstoffe 200. 
Korpuskularstrahlung, Wir-

kung 154. 
Korrelation und Potenzent­

faltung 29. 
Kreisbewegungen 253 ff. 
Kronblattbewegungen, seismi­

misch bedingte 187. 
Kurztagpflanzen 207 ff. 

Labilitat, Erhaltung durch 
Energieaufwand 13, 44. 

Langskraft (geische) 235ff. 
Laktoflavin 77. 
Langtagspflanzen 207 ff. 
Lantentes Leben 7, 11, 14. 
Latenzzeit (Definition) 174. 
Lateralkriimmung 254. 
Licht, allgemeine Grundlagen 

seiner Wirkung 160. 
- EinfluB auf Auxinaktivi­

tat 170, 178, 196. 
- - - Auxinbildung 66, 

176. 
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Licht, EinfluB auf Auxin­
transport 177. 

- - - Bliitenbildung 200. 
- - - chemische Vorgange 

in der Zelle 176. 
- - - Chloroplastenfarb­

Btoffbildung 195. 
- - - Differenzierung 195, 

199. 
- - - Enzyme 214. 
- - - Formbildung 194ff. 
- - - Knospen 21. 
- - - Organbildung 199. 
- - - Permeabilitat 184, 

211, 214. 
- - - Plasmastr6mung 

212. 
- - - Polaritat 200, 239. 
- - - Samenkeimung 

16ff. 
- - - Sporenkeimung 20. 
- - - den Turgor 183, 

189ff. 
- - - die Vitaminbildung 

76. 
- - - die Zellteilung 

197ff. 
- - - die Zellwa.nddehn­

barkeit 168ff. 
- Verursachung von Aktions­

str6men 184. 
- - - elektrischen Poten­

tialanderungen 
211. 

- - - Epinastie 179, 194, 
255. 

- - - Erregungsvor­
gangen 182ff. 

- - - GeiBelbewegungen 
182. 

- - - Torsionen 180, 183. 
- Wirkung des tagesperiodi-

schen Wechsels 20lff. 
Lichtfilter 161. 
Lichtlage der Blatter 180. 
Lichtmessung 162. 
Lichtquellen 160. 
Lichtwachstumsreaktion 169. 
- und Kriimmung 178. 

Marchantia, Dorsiventralitat 
200, 241. 

- Gewebebildung und Licht 
199. 

- Hydrotropismus 244. 
- Phototropismus 181. 
Mechanische Einfliisse auf die 

Atmung 130. 
- - - die Entwicklung 24, 

25. 
- - - die Formbildung 

152. 
- - - das Internodien­

wachstum 151. 

Sachverzeichnis. 

Mechanische Einfliisse auf das 
Wachstum 131. 

- - -- den ZelIzustand 
130. 

Mechanisches Gewebe, Aus­
bildung unter Reizein­
fliissen 152, 197, 242. 

Membran siehe unter Zell-
wand. 

Membranquellung H2. 
Meristeme 27 f. 
Mesokotylwachstum, Licht-

einfluB 197. 
- TemperatureinfluB 198, 

223. 
Mimosa, Aktionsstrom 117£. 
- Bau 135. 

chemische Reizung 247. 
- Eiregungsleitung 118, 145. 
- Erregungssubstanz 125. 
- Lichtreizung 183, 199. 
- Mechanik der Bewegung 

89, 140. 
- seismische Reizung 126. 
Mitogenetische Strahlen 159. 
Mizellarstruktur der Zellwand 

58ff. 
- - - Rolle bei der 

Quellung lI2. 
Monochromatoren 161. 
Moose, Periodizitat 33. 
Mutationsausl6sung durch 

Strahlen 156. 

Nachreifung 14, 17, 33. 
Narbenbewegungen 137, 140. 
Narkose 123. 
Nasj;ie (Definition) 128. 
Nekrohormone 132. 
NERNsTsche Formel 120. 
Nervenerregung 116,117,122, 

258. 
Nickbewegungen 239. 
Nukleinsaure 158. 
N utationsbewegung (Defini­

tion) 84. 
Nutzeffekt, thermodynami­

scher 5. 
- - beim Wachstum 41ff. 
Nyktitropische und nyktina­

stische Bewegungen 202ff., 
240. 

Oberfla.chenspannung, Aus­
nutzung fiir Bewegungen 
100, 102ff. 

Optische Isomeren, Reizwir-
kung 246. 

Organbildung und Auxin 71. 
- - Licht 199. 
- - Wasser 245. 

Osmotischer Druck, Anderung 
durch chemi­
sche Umwand­
lung 85. 

- - - - kolloidale Um­
wandlung 86. 

- - Bedeutung fiir die 
Fermenttatig­
keit 9. 

- - - - die Plasma­
quellung 9. 

- - - - das Wachstum 
56. 

- - und osmotische Zu­
stands­
gr6Ben 
82ff. 

- - - - - siehe auch 
unter Tur­
gor. 

Pantothensaure 74. 
Parasitismus 75. 
Parthenokarpie 71. 
P ASTEUR-MEYERHOFSche 

Reaktion 26. 
Peridineenbewegung 98, 188. 
Periode, groBe P. des Wachs-

tums 49. 
- lichtsensible 198, 220. 
- temperatursensible 222ff. 
Periodizitat elektrischer Po­

tentialanderung und Er­
regung lI8, 123, 126, 
182. 

- jahrliche 30ff. 
- tagliche 36ff., 194, 20lff. 
- des Wachstums und der 

Bewegungen 251ff. 
Permeabilitii.t, Anderungdurch 

Licht 184, 211, 
214. 

- - - Narkose 123. 
- - - R6ntgenstrahlen 

155. 
- - - Schadigung 130. 
- - - seismische Reize 

140. 
- tagesperiodische Schwan­

kung 37, 205. 
- und elektrische Potential-

anderung lI9, 143. 
- - Erregung 121. 
- - Saugkraft 82. 
- - Turgor 88, 140, 184. 
- von Samen- und Sporen-

hiiIlen 15, 16, 20. 
Phobotaxis 129. 
Photodinese 213. 
Photoepinastie 179, 194, 255. 
Photonastie von Gelenken 

183ff. 
- - Spaltiiffnungen 189ff. 
Photoperiodismus 35, 206ff. 



Photoperiodismus, Kombina-
tion mit Jarowisation 224. 

Phototaxis 165, 182, 186ff. 
Phototropismus 171 ff. 
Pilobolu8, Lichtkriimmung 

164, 172f. 
- SporangienabschuB 94, 

168. 
- Wachstum 50, 57. 
Plagiogeotropismus 237 ff. 
Plasma, Quellungsgrad 9. 
Plasmalemma 116, 130. 
Plasmastriimung, Auxinein-

fluB 248. 
- chemische Einfliisse 246, 

·248. 
- LichteinfluB 212ff. 
- Mechanik 105. 
- RiintgenstraWeneinfluB 

156. 
- TemperatureinfluB 107, 

Sachverzeichnis. 

Quellungsgrad der Kolloide 
und osmotischer Druck 
86. 

des Plasmas und Aktivi­
tat 9. 

Radiumstrahlen 154ff. 
Ranken 146f. 
Reaktionszeit (Definition) 174. 
Refraktarstadium (Defini-

tion) 116. 
Reiz, Wesen 6, 114£. 
Reizaufnahme, Wesen 115. 
Reizbarkeit und Ruhe 8, 114. 
Reizleitung siehe Erregungs-

leitung. 
Reizmengengesetz, allgemein 

128. 
- beim Geotropismus 229f. 
- - Phototropismus 173. 
Reizplasmolyse 130. 

Stoff- Reizstarke und Reizreaktion Plasmastruktur und 
2 31 115, 126. 

226. 

wechsel 4, 1 . Resistenz 8, 23. 
Plasmawuchs 49. Restitution 28. 
- Hormone 73ff. Restitutionsvorgang bei der 
- Mechanismus 63. Erregung 121. 
Plasmazustand und Ferment- Resultantengesetz beim Hap-

tatigkeit llff., 24, totropismus 134. 
55, 86. - - Phototropismus 172. 

- - Wachstum 53. Retina 165ff. 
Plasmodium 105f. Rheotropismus 245. 
Plastidenbewegung 103, 186, Rhizoidbildung 200, 241, 245. 

189. Rhythmik siehe Periodizitat. 
Plastidenformanderung 103. ,Riintgenanalyse 57f. 
Plastizitat der Wand siehe Riintgenstrahlen, physiologi-

Dehnbarkeit. sche Wirkung 154ff. 
Polarisationsoptische Analyse - Resistenz. gegen .. 8, 9. 

59 - und Auxlllzerstorung 156. 
Polaritat, Induktion durch Rotation~bewegu~g 148, 252f. 

Licht 200. Ruhe bel ve~schled.enen Or-
_ _ _ Schwerkraft 241. ganen, slehe diese. 

- und Zellzustand 6ff. Pollenkiirnel', Auxingehalt 64, 
66, 71. 

- Ruhe 7, 10, 27. 
Pollenschlauchbewegungen 

228, 245. 
Pollenschlauchwachstum 27. 
Potenz und Potenzentfaltung 

2, 6, 7, 28, 115. 
Potometer 48. 
Prasentationszeit (Definition) 

174. 
Prothalliumwachstum 198. 
Psychische Prozesse 258f. 
Pu"rpurbakterien 187. 

QuantengriiBe 153. 
- physiologische Bedeutung 

212. 
Quellung von Membranen 112. 
Quellungs bewegungen 112 ff. 

Ruheperiode 7ff. 
- Beeinflussung durch che-

I mische Faktoren 
25ff. 

- - - Hormone 27££. 
- - - Licht und Dunkel-

heit 16ff. 
- - - Schadigungen 23ff. 
- - - die Temperatur 

21£f. 
- endogene, jahrliche 30f£. 
- - tagliche 36ff. 
Ruhepotential 84, 119, 120. 
Rundfunkwellen, physiolo-

gische Wirkung 154. 

Saatgutstimulation 27. 
Samen, Farbstoffgehalt 20. 
Samenanlage, Hormonpro-

duktion 50, 66. 
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Samenruhe und -keimung 7, 
12, 14£f., 21, 25, 33. 

Samenschale, Diffusionshem-
mung 15, 20. 

Saprophytismus 75. 
Saugkraft in Gelenken 89. 
- Terminologie 82ff. 
- siehe auch Turgor. 
Schadigung als Stimulation 

23ff. 
- und Atmung 24, 122, 130. 
- - Erregung 119ff. 
- - Wachstum 131. 
Schlafbewegungen 202ff., 240. 
Schleuderbewegungen 90. 
SchlieBzellen siehe Spaltiiff-

nungen. 
Schwarmsporenentleerung 

169. 
Schwerkraftreizung 201£., 

229ff., 253. 
SehprozeB lu5, 182. 
Sehpurpur 165, 168. 
Seismoreaktionen 134ff. 
Selbstregulation 114, 122, 130. 
Semipermeabilitat, Beziehung 

zu Saugkraft und Tur­
gor 82f., 88. 

- Veranderung durch Reize 
119, 121£f., 130, 141, 
155, 184. 

Sensibilisator 160. 
Sexualstoffe 199, 250. 
Sinusgesetz 234ff. 
Sonnenstrahlung 160, 168. 
Spaltiiffnungsbewegungen 86, 

87, 192. 
- Beziehung zum Photo­

periodismus 210. 
Spektralbereiche, Isolierung 

161. 
Spektrale Empfindlichkeits­

kurven 163ff. 
Spermatozoiden, Ohemotaxis 

249f. 
Spiralwachstum 62, 255. 
Sporangieniiffnung 109f. 
Sporen- und Sporangienent-

leerungen bzw. Abschiisse 
94ff., 148, 168. 

Sporenruhe und -keimung 10, 
12, 16, 20, 23. 

Sporenwachstum 63. 
Spritzbewegungen 93. 
Spurenelemente 73. 
Statolithentheorie 230. 
Sta ubfadenbewegungen, 

Urticacecae 92. 
- seismisch bedingte 118, 

126, 136ff. 
Stigma 165, 186. 
Stimulatoren 141. 
Stomata siehe Spaltiiffnungen. 
StoBreize 133 ff. 
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Strahlenarten 153. 
Strahlenresistenz 8, 9. 
Strahlenwirkungen siehe unter 

Licht, Ultrarot, Ultra· 
violett usw. 

Streckungswachstum 55ff., 
64ff. 

Stroboskop 96. 
Strukturerhaltung und At· 

mung 13, 44. 
Symbiose 74ff. 
Symplexe 12. 
Synaerese 130. 

Tageslange und Entwicklung 
206f£. 

Tagesperiodizitat der Assimi-
lation 37, 207. 

- - Atmung 38, 205, 210. 
- - Blattbewegung 202f£. 
- - Blutung 37. 
- - Kernteilung 37. 
- - Permeabilitat 37, 205. 
- - Spaltoffnungsbewe-

gung 210. 
- endonome 36ff., 201£f. 
Taxien (Definition) 129. 
Teilung, AuxineinfluB 70, 133. 
- LichteinfluB 197, 199. 
- mitogenetischer EinfluB 

159. 
- tagesperiodische Schwan­

kung 37. 
- TemperatureinfluB 223, 

225. 
Teilungsfiirdernde Stoffe 132, 

198. 
Temperatur, optimale und 

maximale 217. 
- Resistenz gegen extreme 

8, 23. 
- Wirkung auf die Antho­

zyanbildung 
220. 

- - - - Atmung 217ff. 
- - - - Auxinabgabe 

221. 
- - - - Bliitenbildung 

220. 
- - - - Bliitenentfal­

tung 226. 
- - - - Bliitenmuster­

bildung 222. 
- - - - Energieausnut­

zung 45. 
- - - - Entwicklung 

220. 
- - - - Formbildung 

22lf., 225. 
- - - das Mesokotyl­

wachstum 198. 
- - - den osmotischen 

Druck 10, 23. 

Sachverzeichnis. 

Temperatur, Wirkung auf die 
Plasmastrii­
mung 107. 

- - - - Ruheperiode 21, 
33. 

- - - - Schlafbewegung 
205. 

- - - das Wachstum 42, 
217ff. 

- - - die Zellteilung 223, 
225. 

- - - - Zuckerbildung 
10,23, 221. 

Temperaturerhiihung nach 
Reizen 122, 131. 

Tempetaturkoeffizient, allge­
mein 216. 

- der Absterbeprozesse 217f. 
- der EiweiBkoagulation 23, 

218. 
- des Warmbads 22. 
Thermonastie 221. 
Thermowachstumsreaktion 

219. 
Thigmische Reizbarkeit 146. 
Thigmotropismus (= Hapto­

tropismus) 133. 
THOMSON-BERTHELOT, Prin­

zip 43. 
Tonische Schwerkraftwirkung 

234ff. 
Tonoplast 130, 141. 
Topotaxis (Definition) 129. 
Torsion, geische 242. 
- Mechanik 113. 
- photische 180, 183. 
- von Windepflanzen 255. 
Totipotenz 7, 28. 
Traumatin 132. 
Traumatotropismus 131. 
Tropische Baume 3Uf. 
Tropism~!'I (Definition) 128. 
Turgor, Anderung durch che-

mische Vorgange 
85. 

- - - kolloidale Umwand­
lung 86. 

- - - Lichtreiz 183, 189ff. 
- - - Permeabilitats-

anderung 88, 90, 
140, 184. 

- - - Schadigung 130f. 
- - - StoBreize 139£. 
- Entstehung 82ff. 
- und Wachstum 56. 
Turgorbewegung, Mechanik 

85ff. 
Turgordehnung 55. 

Ultrarotwirkung auf Bewe­
gungen 172, 199, 219. 

- - die Samenkeimung 19. 
- - - Viskositiit 189, 213. 

Ultrarotwirkung auf das 
Wachstum 199. 

Ultraviolett, physiologische 
Wirkung 157ff., 163, 
175, 189, 214. 

- Absorption durch Zellen 
158, 159. 

Ungleichgewichte 4. 
UrlicaceenstaubgefaBe 92. 
Utricularia-Blase Ill. 

Vakuolenkontraktion 87, 130. 
Variationsbewegung (Defini­

tion) 84, 138. 
Vegetationsperiode, Anpas-

sung an die 34. 
Verletzung 119, 130. 
Vernalisation 224. 
Virus 64. 
Vitamin (Definition) 73. 
Vitamin A 78, 165. 
- Bl 73ff. 
- B2 77. 
- C 78. 
Volvox-Bewegung 165, 187f. 

Wachstum, Energetik 40ff. 
- periodische Schwankungen 

37f" 251ff. 
- und Atmung 41f£., 53, 55, 

219. 
- - Auxinmenge 52, 66. 
- - elektrische Potentiale 

42,53. 
- - Erregungsvorgange 

149f. 
- - Licht 169, 171ff., 194ff. 
- - Plasmazustand 53. 
- - Wanddehnbarkeit 

56ff., 59ff. 
- - Wasserstoffionenkon-

zentration 54, 69. 
- - Zellkern 52. 
- vermiige Apposition 60f£. 
- - Intussuszeption 60ff. 
- Westin 40. 
Wachstumskatalysatoren im 

allgemeinen 72, 80. 
- siehe unter Auxin, Bios, 

Vitamin. 
Wanddruck, Bedeutung fiir 

Saugkraft 83, 108. 
- negativer 109. 
Warmbad22f., 26. 
Warmebildung 4, 45, 122, 131. 
Wasser, chemische Reizwir-

kung 244f. 
- freies 8. 
- Freisetzung dutch kolloi-

dale Umwandlung 87, 
130. 

- Strahlungsabsorption 168. 



Wasseraufnahme 82ff. 
Wasserexkretion 111. 
Wasserpermeabilitat 15, 16, 

20, 88, 90. 
Wasserstoffionen, chemische 

Reizwirkung 248f. 
Wasserstoffionenkonzentra-

tion, LichteinfluB 193, 214. 
- und Schlafbewegung 205. 
- und Wachstum 54,69,205. 
Wasserzufuhr 14, 20. 

Sachverzeichnis. 

Wundkork 132. 
Wundwirkung 130ff. 
- auf Kernwanderung 104. 
- auf Restitution 28f. 
Wurzelwachstum und Auxin 

69, 71. 
- - Aminsosauren 79. 
- - Bios 76. 
- - Vitamin Bl 76. 

WEBERsches Gesetz 127, 134, Xerische Struktur 244. 
250. 

Windepflanzen 253f. 
Winterknospen 22, 25, 32. Zellteilung, tagesperiodische 
Winterruhe 10, 30ff. Schwankung 37. 
Wirkstoff 72. 1- und Auxin 70, 133. 
Wuchsstoff, siehe unter Auxin, - - Licht 197, 199. 

Bios, Biotin, Vitamin. 1- - mitogenetische Strah-
Wundhormone 132. len 159. 
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Zellteilung und Temperatur 
223,225. 

Zellulose 58. 
Zellwand, Bau 57 ff. 
- Quellung 112. 
- Spannung 108. 
- Strahhmgsabsorption 168. 
- Wachstum 60ff. 
Zellwanddehnbarkeit 56 ff., 

61ff. 
- Anderung durch Auxin 61. 
- - - Feuchtigkeit 61, 

244. 
- - - Licht 168ff., 173. 
- - - Temperatur 221. 
ZerfalIsprozeB bei der Erre-

gung 119. 
Zirkunmutation 252ff. 
Zwangsform von Zellen 91, 95. 
Zyklonastie 252ff. 
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Die Physiologie der sdlwefelspeimernden und smwefelfreien Purpurbakterien. Von Professor Dr. W. B a ve n­
damm, Dresden-Tharandt. - Raumaufbau des Protoplasmas. Von Dozent Dr. G. F. Gause. - Physiologie 
des Zentralnervensystems der Vogel. Von Dr. J. ten Ca te, Amsterdam. - Das Determinationsgesmehen 
bei Insekten mit Aussmlull der fruhembryonalen Determination. Von Dr. D. Bodenstein. Stanford Uni= 
versity (Californien). - Die Entstehung der Variationsbewegungen bei den Pflanzen. Von Privatdozent Dr. 
E. Bunning, Konigsberg i. Pro - Die Biologie der sog. "tierismen Hypnose". Von Dr. F. Steiniger, 
Greifswald. 

14. Ban d. Mit 140 Abbildungen. III, 372 Seiten. 1937. RM 39.60; gebunden RM 42.20 
Der Erregungsvorgang bei hoheren Pflanzen. Von Privatdozent Dr. Kart Umrath, Graz. - Inkretorisme 
Organe und Hormonfunktionen bei den Wirbellosen. Von Professor Dr. Bertil Hanstrom, Lund. _ 
Physiologie des Zentralnervensystems der Reptilien. Von Dr. J. ten Cate, Amsterdam. - Brutpflege und 
Nestbau bei Saugetieren. Von Professor Dr. W. Wunder, Breslau. 

15. Band. Mit 69 Abbildungen. III, 338 Seiten. 1938. RM 36.-; gebunden RM 38.60 
Die praktisme Anwendung von Hormonen bei NUlztieren. Von Dozent Dr. Walter Koch, Munrnen. -
Die Bedeutung der Spurendem,nte fUr Ernahrung, Warnstum und Stoffwemsel der Pflanzen. Von Dr. habil. 
Karl Pirschl., Berlin-Dahlem. - Ober den Kreislauf bei den niedersten Chordaten. Von Professor Dr. 
E. V. Skramlik, Jena. 

Fortschritte der Botanik. Unter Lusammenarbeit mit mehreren Famgenossen 
herausgegeben von Fritz von Wettstein, Berlin-Dahlem. 

Erster Band: Bericht ilber das Jahr 1931. Mit 16 Abbildungen. VI, 263 Seiten. 
1932. RM 18.80 
Lweiter Band: Bericht ilber das Jahr 1932. Mit 37 Abbildungen. IV, 302 Seiten. 
1933. RM 24.­
Dritter Band: Bericht ilber das Jahr 1933. Mit 53 Abbildungen. IV, 257 Seiten. 
1934. RM 22.­
Vierter Band: Bericht ilber das Jahr 1934. Mit 50 Abbildungen. IV,325 Seiten. 
1935. RM 28.­
Fanfter Band: Berlcht ilber das Jahr 1935. Mit 39 Abbildungen. IV, 346 Seiten. 
1936. RM 28.80 
Seehster Band: Bericht ilber das Jahr 1936. Mit 42 Abbildungen. IV, 353 Seiten. 
1937. RM 28.80 
Siebenter Band: Bericht ilber das Jahr 1937. Mit 23 Abbildungen. IV, 339 Seiten. 
1938. RM 28.60 

VERLAG VON JULIUS SPRINGER / WIEN 

Handbuch der Pflanzenanalyse. Herausgegeben von Professor Dr. 
Gustav Klein. 

Erster Band: Allgemeine Methoden der Pflanzenanalyse. Mit 323 Abbil. 
dungen. XII, 627 Seiten. 1931. RM 66.-; gebunden RM 69.-

Lweiter Band: Spezielle Analyse I: Anorganisehe Stoffe. Organisehe 
S t 0 ff e I. Mit 164 Abbildungen. XI, 973 Seiten. 1932. RM 96.-; gebunden RM 99.-

Dritter Band: Spezielle Analyse II: Organisehe Stoffe II. Mit 67 Abbildungen. 
In zwei Hiilften. XIX, 1613 Seiten. 1932. Lusammen RM 162.-; gebunden RM 168.-

Vierter Band: Spezielle Analyse III: Organise he Stoffe III. Besondere 
Met hod e n. Tab e II e n. Mit 121 Abbildungen. In zwei Hiilften. XVIII, 1868 Seiten. 
1933. Lusammen RM 190.-; gebunden RM 198.-

LU beziehen dureh jede Buehhandlung. 




